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There is probably no cytological material in existence which has been 
studied longer and more extensively and intensively than the chromo- 
somes in the eggs of Parascaris equorum (Ascaris megalocephala). Since 
the classic work of vAN BENEDEN and Boveri in the eighties of the 
last century to the present day (PASTEELS 1948) this material has been 
studied over and over by competent cytologists. In addition it has been 
used in every cytological laboratory course all over the world so that 
the number of students of this material is an extraordinary large one. 
Thus it appears almost incredible that major parts of the chromosomal 
cycle have still remained unknown. In older times the work was con- 
cerned mostly with the clarification of the meiotic divisions and the 
details of the distribution of the tetrads. But even in the recent work 
it was taken for granted that synapsis and the rest of the meiotic prophase 
did not show much except some chromatic masses with threads attached 
to them which in late prophase formed cross like figures from which the 
tetrads originated. Still in 1948 PasTEELS summarizes all these stages 
in his fig. 1, which by use of the Feulgen technique shows some more and 
some less Feulgen positive structures but in which all the details, to be 
reported in this paper, remained unrecognized. 

Actually Professor RicHarD GoLDscHMIDT had noticed more than 
forty years ago some of the strange features of the late prophase (dia- 
kinesis) and had his student BLANCKERTZ (1911) work out the details. 
This paper has remained completely unknown and was, it seems, never 
quoted. The reason is probably that the strange structures described 
seemed so completely different from the standard type of tetrad forma- 
tion known in other organisms that the readers most probably disposed 
of BLANCKERTZ’ description with the standard argument of ,,artefacts‘ 
so frequently applied in cytology to what is not understood. Actually 
BLANCKERTZ’ observations and figures are correct, as can be ascertained 
by comparison ‘with those in the present paper. But his description of 
chromatin blocks and loops, plastin nucleoli and the strange Bogenkérper 
13 


Chromosoma. Bd. 6. 











176 Tex Prive Lin: 


(arched body) did not make sense because he could not understand their 
relation to each other. The main reason was as we shall see that hetero- 
chromatin had not yet been discovered. Today every figure of BLan- 
CKERTz can be translated into the terms of the following analysis. This 
will show also the difficulties which BLANcKERTZ faced. He believed 
he was working with bivalens (n = 2) while actually he worked with 
-univalens (n = 1), the two clear tetrads of his slides being in fact the 
eight heterochromatic ends of one tetrad. We shall return to this in 
detail. 

The decisive step was made when GoLpscHmIpT and Lin (1947) 
showed that the diminution chromatin was heterochromatin which 
showed already in the synaptic stages the typical heteropycnosis. This 
finding again stimulated a search for the happenings in the late meiotic 
prophase, studied by BLANCKERTZ, stages which are difficult to find and 
therefore had escaped other workers. It is well known, according to 
Bovert’s classic work, that the large ends of the long chromosomes are 
sloughed off in the somatic cell lineage, while the chromosomes remain 
intact in the germ line. In the somatic cells the large collective chromo- 
somes fall apart simultaneously into small, spherical real chromosomes, 
which alone enter the nucleus. It is this condition of ,,Sammelchromo- 
somen“, together with chromatin diminution of the spindlefiberless 
heterochromatic ends of these collective chromosomes which has to be 
brought in line with the facts of chromosomal behavior in oogenesis. 


I. Seriation. 


One of the important points in working with the Ascaris material 
is that there can be no doubt of the seriation of the stages, because 
ovaries, oviducts and uterus are long filamentous structures, about ten 
times the length of the worm. In these, the stages follow each other 
in exact seriation from the tip of the ovary to the uterus. The distal 
germinal zone (tip) of the ovary contains a protoplasmic mass with 
imbedded oogonia. A following short segment contains the (never before 
properly studied) young oocytes with the early synaptic stages. The 
oocytes then arrange themselves like epithelial cells around a rhachis 
and enter a growth phase which occupies a considerable part of the 
ovarian tubes and in which very little happens within the nucleus, in 
contrast to such eggs as the amphibian egg for example. At the end of 
the growth period the egg cells separate again and change in the now 
present lumen of the gonad from epithelial-like cells into round young 
eggs. This happens where the oviduct ends and the uterus begins. It 
is in this zone, easily overlooked except in complete series of sections, 
that the remarkable prophase structures of the meiotic tetrad are found. 
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II. Material and methods. 


Chromosomal behavior and heterochromatin were studied in oogonia, oocytes, 
and eggs of Parascaris equorum univalens. The worms were procured from freshly 
killed horses. To obtain early stages of the embryo, in which chromatin diminution 
takes place, the head portion of the uterus was cut off and immediately immersed 
into distilled water in a sterilized Petri dish, and incubated at 37°C overnight or 
longer. Carnoy’s fluid was used as fixative for sectioned material. All the fixed 
materials were imbedded in paraffin, cut 8—10 y thick, and stained in Feulgens’ 
Fuchsin-sulfurous-acid reagent (COLEMAN 1938, DE Tomasi 1936). The staining 
procedure was slightly modified as follows: 1. Remove paraffin in two changes 
of toluene; leave 20 minutes in two changes of absolute alcohol; then hydrate to 
water. 2. Rinse in cold normal hydrochloric acid for one minute; hydrolize in 
normal HCl at 56° C for 10—12 minutes; then rinse in cold normal HCl for a few 
seconds. 3. Stain in Fuchsin-sulfurous-acid reagent fiir one hour. 4. Drain and pass 
quickly to the sulfurous acid bleaching solution for 10 minutes. 5. Rinse in tap 
water. 6. Rinse in distilled water. 7. Counter stain with 1% aqueous orange G 
for a few seconds when necessary. 8. Wipe off excess of dye, wash with 95% 
alcohol and dehydrate with absolute alcohol. 9. Clear in toluene and mount in 
balsam. 

In preparing slides for the developmental stages of the tetrad formation in the 
ovarian cord and in the uterine-oviduct junction, the aceto-carmine smear technique 
was employed in addition to the sections. The entire genital tract of the female 
Ascaris was taken out and put into a large Petri dish filled with a sufficient amount 
of a mixture of one part of glacial acetic acid and two parts of absolute alcohol to 
cover the material. This formula of acetic-alcohol renders the Ascaris tissue softer 
for smearing. The material was fixed for 2—24 hours. Fixation beyond one day 
will affect the stainability of chromatin. After two hours of fixation the uterine- 
ovarian tissues were cut into tiny pieces in exact seriation. Cutting was done 
within the solution with fine scissors. Two or three pieces of the tissue were trans- 
ferred, at a time, by means of a pipette, to a clean depression slide, and stained 
with acetocarmine for 15 minutes. One or two pieces of tissue were then placed 
on a clean slide in one drop of 45% acetic acid solution to rinse off excess stain, 
then drained and another small drop of acetic acid solution added and the slide 
was covered with a cover slip. The slide was then placed between several layers 
of toweling and pressed vigorously, taking care not to move the cover slip. To 
make the smeared slides permanent, the following procedure was used: 1. Dehy- 
drate the slides in absolute alcohol for 24 hours. 2. Clear slides in two changes of 
toluene until the tissues on slide are transparent. 3. Put slides in a mixture of half 
piccolyte and half toluene at least one day. 4. Rinse slide quickly in toluene to 
clean away the piccolyte mixture, then lay flat and let dry. 


It. The early synaptic stages. 


As mentioned before the synaptic stages of Ascaris have never been 
studied properly and never a parallelization with the classic sequence 
has been tried, though diverse authors have pictured what vaguely 
resembles the synaptic phenomena. This is the more surprising as these 
phenomena are very conspicuous and different from standard aspects, 
once the stages have been located in the proper ovarian zone. The first 
short report on the actual facts was made by GoLpscumipT and LIN 
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(1947). Owing to external circumstances the details could not be pu- 
blished at that time. 

Before describing the synaptic phenomena a few words should be 
said about the very little studied oogonia. The oogonial mitoses show 
that the two collective chromosomes have the same structure as that 





Fig. 1. Microphotograph of a cross section of the germinal zone of an Ascaris ovary showing 

young oocytes in the early synaptic stage of the meiotic prophase. Arrows point to three 

nuclei with euchromatic threads attached to the chromocenter at two points thus looking 
like a “signet ring”. Details see text. Carnoy-Feulgen. 1200 x. 


of the segmentation chromosomes. One sees the huge heterochromatic, 
Feulgen-positive chromosomal ends connected by the thin, rather weakly 
stained euchromatic portion (photo fig.2 and 3). In telophase the 
heterochromatic ends show typical heteropycnosis of an extreme type 
(fig. 4). This heteropycnotic heterochromatin does not disperse at the. 
end of the oogonial divisions i. e. the beginning of synapsis, but the 
four masses combine into a single more or less U-shaped one which is 
pressed against the nuclear wall, while the euchromatin within the 
nuclear sap remains invisible (photo fig. 5). A little later the heterochro- 
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matic mass contracts into a large, compact, more or less comma-shaped 
mass, still adjacent to the nuclear membrane. 

At the very beginning of the synaptic stage a very extreme hetero- 
pycnosis of the heterochromatin, which is extremely Feulgen-positive, 
takes ieee This huge heteropycnotic mass, seen in the drawings, 





Figs. 2, 5 and 15 microphotographs; 3, 4, 6—14 camera lucida drawings all but 6, 7 and 
10 with combination of 20 x ocular and 100 x 1.8 mm. fluorite oil immersion objective, 
6, 7 and 10 with 15 x ocular and 90 x objective. Carnoy-Feulgen. 2. Section of the distal 
germinal zone of the ovary cord showing the thick heteropycnotic ends of the two collective 
chromosomes in an oogonium. About 2090 x. 3. Drawing of the same chromosomes of 
fig. 2. 4. An oogonium at telophase showing four heterochromatic ends in extreme hetero- 
pycnosis. 5. Section of distal ovary cord showing oogonia with heterochromatin in a 
more or less U-shaped mass against the nuclear walls. About 1255 x. 6. Preleptotene 
stage of two young oocytes. 7. Leptotene stage. 8. Zygotene stage. 9—10. The stages 
showing only one attachment to chromocenter in the plane of Section. 11—13. Young 
oocytes at pachytene stage, showing two points of attachment to chromocenter. 14. Pachy- 
tene stage showing olny one attachment in the plane of section; euchromatic part greatly 
contracted. 15. Young oocytes at the contraction stage; some s* the euchromatic loops 
longer than in fig. 14. About 1255 x. 
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figs. 514 and the microphotograph of a cross section of the ovary with 
' hundreds of oocytes in the same stage (fig. 1),.is a compact structure. 
There can be no doubt whatsoever that it is a big drop of substance 
and not a whorl of filaments. Frequently one sees a few vacuoles in the 
mass (which can hardly be seen in the reproductions). To this chromo- 
center are attached chromatic threads. In the interest of understanding 
it should be at once stated that this Feulgen-positive chromocenter 
contains the four free ends of the one pair of chromosomes, the same 
ends which will be sloughed off later at the time of chromatin diminu- 
tion. A subdivision of the chromocenter was never seen; it was neither 
divided into two parts (corresponding to the pair of unsynapsed chromo- 
somes) nor into four parts (corresponding to the four ends). Therefore 
the union of the four chromosomal ends (which could be seen as separate 
structures in the preceding oogonia, fig. 4) has taken place already in 
the last oogonial teiophase as illustrated in photo fig. 5. This strange 
condition has the consequence that the standard stages of leptotene, 
zygotene and pachytene can not be distinguished clearly as there is 
only one pair of chromosomes, the free ends of which are united into the 
chromocenter. The resulting structure could be compared to a signet 
ring, the signet being the chromocenter and the ring being, at leptotene 
2, possibly 4 strands, at zygotene the same ones pairing and at pachytene 
a single quadripartite one. It is thus expected that through the entire 
period the chromatic threads must be attached to the chromocenter at 
two points just as the ring is attached to the signet. As the chromatids 
of the one chromosomal pair loop around in the nuclear sap this can 
of course be seen only when the position is favorable. In the photo- 
graph fig. 1 three cells which are in the proper position to show 
this are marked by an arrow. Figs. 11—13 are the drawings of three 
nuclei showing the two points of attachment as seen in different 
positions. ; 

Under these circumstances the details of synapsis are not as clear 
as in other materials. However, one can see first a preleptotene stage 
in which the chromocenter is a dense mass attached to the nuclear wall 
while the euchromatic threads of the rest of the two chromosomes can 
not as yet be distinguished (fig. 6). Later fine threads become visible 
and such stages as figs. 7 and 8 are certainly leptotene and zygotene 
with such modification as results from the attachment of the two long 
euchromatic filaments of the chromosomal pair to the chromocenter at 
both ends; still later the four chromatids are visible. A clear picture 
appears only at pavhytene when the thick euchromatic part of the 
tetrad is clearly visible at the two points of attachment to the chromo- 
center. Figs. 1I—13 and the microphotograph fig. 1 show this and 
fig. 9, 10 and 14 in which only one attachment was in the plane of section. 
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Finally, near the beginning of the growth period the structures contract 
and appear as a hardly analyzable whorl (fig. 14). 


IV. The growth period. 


As mentioned before the growth period of the Ascaris egg is very 
different from that of other animals. In the latter the nucleus enlarges 





Fig. 16. Microphotograph of a cross section of ovary showing the oocytes arranged arround 
a central rhachis. Carnoy-Feulgen. 360 x. 





Fig. 17. Microphotograph of an ovary section showing the large chromocenter and much 
contracted euchromatic paris; the two points of attachment now in thick excrescenses. 
Carnoy-Feulgen. 1200 x. 


and grows into a germinal vesicle in which all the complicated processes 
take place which have been studied so much in vertebrate oocytes. The 
Ascaris oocytes are forced into an epithelial-like arrangement around a 
central rhachis as visible in the microphotograph fig. 16. In this position 











TEH Pine Lin: 








18 


Fig. 18. Microphotograph of five growing oocytes showing the chromocenter and huge 
nucleolus. Acetic alcohol-Acetocarmine smear. About 635 x. 








Fig. 19. Microphotograph of growing oocytes showing petal-like structure of the euchro- 
matic parts attached to the chromocenter. Acetic alcohol-Acetocarmine smear. About 635 x. 


the eggs grow as seen in the increasing size of the cross section of the 
ovarian tubule. Also the nuclei grow, but not into large germinal vesicles. 
In the ‘beginning the large chromocenter remains, to which irregular 
strands are still attached, which represent the much contracted euchro- 
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matic parts of the tetrad. The two points of attachment to the chromo- 
center are now thick excrescences as can be seen in many cells of the 
photograph figs. 1é—17. A little earlier stage is shown in photograph 
fig. 15 where the euchromatic loops are still longer. 

With further growth the oocytes are #till attached to the rhachis but 
they are now so large that in @ cross section only one layer of cells around 
the rhachis is cut (as opposed to the slender cells shown in fig. 16). In 
all cells now a large nucleolus appears but sometimes a number of smaller 
ones are found. Good preparations of these nuclei can be obtained only 
in smears as the photograph figs 18 and 19 show. The chromocenter is 
still large and intensely Feulgen-positive but much smaller relative to 
the nucleus than before. In addition it has now a structure which is 
sometimes petal-like (fig. 19). The nucleolus is frequently adjacent to 
it, sometimes far away. The proper interpretation of this stage is not 
easy. At first sight one may think that the visible Feulgen-positive mass 
contains the former chromocenter plus the contracted euchromatic loops. 
The subsequent stages show that this is wrong. We shall see that the 
euchromatic loops are stained only slightly by Feulgen, that they reap- 
pear away from the clumped chromocenter and that the nucleolus form- 
ing region is located in the center of the euchromatic loop of the collec- 
tive chromosome. It is therefore practically certain that the euchro- 
matic parts of the tetrad, except, possibly, the points of attachment to 
the chromocenter, are here invisible in the nuclear sap or nucleoplasm 
but loop around so as to include the nucleolus. The following stages 
prove this to be the case. 


V. The meiotic prophase. 

In classical terminology the following stages may be called diplotene 
and diakinesis, though an exact delineation is hardly possible. With the 
stages shown in figs. 20 and 21 the growth period is nearly finished, 
the eggs leave the rhachis and round off. Good views of the cells in the 
ovary, near the oviduct, again are found preferably in smears. While 
the chromocenter shows signs of braking up (fig. 21), the euchromatic 
part of the tetrad (in our comparison the ring of four strands without 
the signet) reappears, still attached to the chromocenter and including 
the nucleolus. Sometimes another nucleolus, seemingly unattached, is 
visible. At this time the tetrad first shows clearly the structure of the 
, signet ring“ (photograph fig. 22). The euchromatic parts of the two 
chromosomes, with the nucleolus attached about in the middle, wind 
around each other in a large ring with the ends fixed in the chromocenter 
(figs. 22, 23). The chromatids are not visibly separated, neither does the 
chromocenter show signs of separating into its parts (fig. 21), although 
these are two chromosomes = 4 chromosomal ends = 8 chromatid ends, 
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Fig. 20. Nucleus of an oocyte about to ma- Fig. 21. Stage about early diplotene; the 

ture ; the euchromatic parts are faintly visible chromocenter shows signs of breaking up. 

at this stage, approaching early diplotene. Acetic alcohol-Acetocarmine smear. Camera 

Acetic alcohol-Acetocarmine smear. Camera lucida drawing. About 1440 x. 
lucida drawing. About 1440 x. 





Fig. 22. Microphotograph of the nuclei of maturing oocytes showing the “signet ring’’ 
stage at diplotene-diakinesis. Acetic alcohol-Acetocarmine. About 765 x. 


namely four at each end of two collective chromosomes of the tetrad. 
This becomes more and more clear in the following stages (figs. 24—26 
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They are well illustrated in this paper because of their importance for 
the interpretation of the entire heterochromatic cycle and in view of 





Fig. 23. Camera lucida drawing of the nucleus of a maturing oocyte showing the “signet 

ring” stage at diplotene-diakinesis. The euchromatic parts of the two chromosomes wind 

around with their heteropycnotic ends fixed in chromocenter. Acetic alcohol-Acetocarmine. 
About 1440 x. 





Fig. 24. Stage about the same as 22 and 23. About 1440 x. 


their being overlooked thus far, except by BLANCKERTZ, who, however, 
could not understand the meaning of the parts as well as the fact that 
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Figs. 25—-26. Microphotograph and camera lucida drawing of the same nucleus showing 
diakinetic tetrad in strepsinema stage; the 8 heterochromatic ends of the 4 chromatids are 
clearly seen. Acetic alcohol-Acetocarmine. Fig. 25 about 1440 x. 
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Figs. 27—-28- Microphotograph and drawing of a nucleus showing 8 ends of the 4 chro- 
matids still partly fused. Acetic alcohol-Acetocarmine. Fig. 27 about 1440 x. 
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Figs. 29—-30. Microphotograph and drawing of a nucleus showing the chromosomes of 
the signet ring now at open stage. For details see text. Acetic alcohol-Acetocarmine. 
Fig. 29 about 1440 x. 





Reigate. 
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Fig. 31. Stage about the same as fig. 29, showing a tetrad with one broken end of a 
bivalent chromosome. About 1440 x 
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Fig.'32. Stage at which the chromatids are shortening and the tetrad well formed. Acetic 
alcohol-Acetocarmine. 1440 x. 
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all the structures he saw were parts of one tetrad. He called the euchro- 
matie ring (see fig. 22) the Bogenkérper, saw the nucleolus attached to 
it and considered the chromocenter alone to be the tetrad. We shall 
return to this point later. 

All of the following drawings and photographs show that the euchro- 
matic ring of the tetrad takes on very little stain compared with the 
heterochromatic ends although both ere Feulgen-positive. The hetero- 
chromatic chromocenter, composed of both ends of the four chromatids 
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Figs. 33—34. Microphotograph and drawing of a diakinetic tetrad showing further shor- 
tening of the bivalent chromosomes with the nucleolus detached from the chromosomes. 
Acetic aleohol-Acetocarmine. ‘ Fig. 33 about 1440 x. 


still sticks together, thus enforcing the ring form of the tetrad. But it 
begins to show the separation into two halves, representing the free right 
and left ends of the long chromosomes of the diakinetic tetrad. This 
may also be described as being in the strepsinema stage (figs. 2326). 
It is at first rather difficult to discern clearly the eight ends of the four 
chromatids as they are still partly fused (figs. 27, 28). But they soon 
separate and now the two bundles of four right and four left intensively 
Feulgen-positive chromatid ends become visible, sometimes showing a 
spiralized structure (see figs. 25—28). Nevertheless, the heterochro- 
matic attraction is still present and only later the two groups of hetero- 
chromatic chromatid tips separate completely. (figs. 29, 30). 

While this happens the euchromatic double ring of the tetrad in 
strepsinema becomes broader, band-like and more solid, though still 
staining faintly (Feulgen, acetocarmine). In addition, each chromosome 
shows a faint spiral structure (figs. 23—28). Sometimes one can see the 
double spiral of two chromatids wound around each other (figs. 25—28). 
But as the euchromatic ring stains only feebly it is very difficult to see 
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the details. But at the point 
at which the heterochro- 
matic ends are attached 
to the euchromatin the four 
chromatids are clearly dis- 
cernable. At this time (bet- 
ween figs. 27 and 29) the 
heterochromatic attraction 
has ended, both chromoso- 
mal ends move apart and 
we see the beginning of a 
standard tetrad with paral- 
lel chromatids (figs. 29, 30). 

It is this stage which 
caused us much trouble be- 
fore the foregoing history 
was known. Very frequently 
the two groups of hetero- 
chromatic ends lie in the 
slide so that one looks down 
at the tips, and one sees the 
two groups of four dots or 
rods looking like typical 
tetrads and if the euchro- 
matic ring is faintly stained 
one believes he is seeing two 
ordinary tetrads. But the 
mature eggs of the same 
gonad showed that it was 
the variety univalens. BLAN- 
CKERTZ had seen and pictur- 
ed the same and taken it for 
granted that he dealt with 
the variety bivalens. Only 
when the whole story was 
unravelled the situation be- 
came clear as just described. 

The following stages 
show in a general way 
nothing but a continuous 
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Figs. 35—36. Microphotograph and drawing of star- 
or cross-figure of the diakinetic tetrad with dense 
heterochromatin at each end of each chromatid. 
Acetic alcohol-Acetocarmine. Fig. 35 about 1440 x. 


shortening of the chromatids (figs. 31, 32) which affects especially the 
euchromatin which retracts (probably coils) finally into two broad 
bands in which the two chromatids are invisible (photo fig. 33, fig. 34). 
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Sometimes the euchromatin is seen as a single, pale mass, propably due 
only to lack of differential staining, while the heavily stained hetero- 
chromatic ends remain distinct and much contracted. The thus formed 
star- or cross figure of the tetrad was also seen by former authors, but 
could of course not be explained without the preceding facts (figs. 35, 36). 
From here to the standard Ascaris tetrad is only a small step of further 
contraction with the result that the intermediate euchromatic mass of 
the chromatids is difficult to discern between the heavily stained hetero- 
chromatic ends, which alone thus appear as the tetrad chromatids. But 
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Fig. 37. Microphotograph of late diakinesis showing two nuclei with condensed tetrad and 
the nucleolus near the nuclear membrane. About 1440 x. 


there can be no doubt that the euchromatin is present in the center of 
each chromatid. The whole sequence of events points to compression 
of the euchromatin between the heavy heterochromatic ends (see figs. 29 
to 37). It is a very remarkable feature that in Ascaris the finished 
tetrad, entering the meiotic divisions, shows clearly only the heterochro- 
matic ends of the collective chromosomes, while all the euchromatin in 


‘between is difficult to be distinguished when the tetrad is finished, but 


of course must be still present. Later, in the pronuclei the chromatids 
will stretch again and the entire collective chromosome becomes visible. 

The nucleolus or nucleoli, have been removed from the chromatids 
during these processes and disappear as the pictures show. 


VI. The collective chromosome of the embryonic cells. 

« The chromosomes of Parascaris equorum have long been known to 
be multiple in character, that is composed of many individual chromo- 
somes. The multiple chromosome shows spindle fibers attached to more 
than half of its length, only the extremities being devoid of such connec- 
tions (BONNEVIE 1912). In the diminution process, the extremities break 
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away from the middle part of the multiple chromosome and degenerate. 
This serves as an indication that they are not equivalent to the middle 
portion and that they are devoid of spindle fibers (ScHRADER 1935). 

In Feulgen-stained preparations, the chromosomes of the first divi- 
sion of the egg often are not of uniform density but show an immense 
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40 4] 
Figs. 38—41. Stages showing the heterochr tin d tion in the multiple chromo- 
somes in relation to chromatin diminution. For details see text. Carnoy-Feulgen. 
About 1360 x. 





difference in staining as well as in size, between the heterochromatic 
ends and the main euchromatic part. Most of the Feulgen-positive 
material accumulates at the ends of the chromosomes (fig. 38). The 
middle of the chromosome is somewhat narrower and gives the ap- 
pearance of a series of smaller bodies, like a chain of beads embedded in a 
common matrix, while the ends always appear solid. The size, shape, 
position and number of the beads are not constant and therefore they 
are not identical with the later small chromosomes in the diminished 
soma cells. They might, perhaps, represent unequal groupings of the 
future chromosomes. This structure is visible in all early undiminished 
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chromosomes. The collective chromosomes of the P, cell, i. e. the first 
cell of the germ tract, however, appear not to have the central euchro- 
matic region beaded, but are stained lightly throughout (fig. 39), which 
indicates that the beading in the not yet determined cells is a kind of 
preparation for the subsequent diminution. 

The difference in the structure and staining reaction between the 
heterochromatic ends of the collective chromosomes in pronuclei of the 
fertilized egg cells and the cells of the germ tract is rather extreme in 
the Feulgen slides. But it also appears in ordinary iron hematoxylin 
preparations which, however, do not show the great dilution of the DNA 
in the euchromatic section i. e. the future somatic chromosomes. But 
this extreme difference is clearly the reappearance of the same difference 
which was so conspicuous in the strepsinema and diakinesis stage. This 
shows that during the growth of the pronuclei the euchromatin, which 
was completely compressed in the tetrads expands again by despiraliza- 
tion and, probably, acquisition of matrix, while its low DNA content 
remains. The heterochromatic ends, which constituted almost all of 
the visible parts of the tetrad chromatids in meiosis, have also enlarged 
in the prophase of the first segmentation division, but not as much as 
the euchromatin. If we compare the chromosomes of figs. 38 and 39 
with those of the “‘signet ring’’ stage we notice that the heterochromatic 
ends of the collective chromosomes are much larger, relative to the 
euchromatic middle part, in the embryonic cells, which emphasizes the 
importance of the heterochromatin for these cells. 


VII. Diminution and heterochromatin. 

Boverti’s famous discovery of the chromatin diminution in Ascaris 
means that after the first embryonic division the chromosomes of the 
future germ track cells remain as they were, in the fertilized egg and the 
cleavage cells, while in the future soma cells the collective chromosomes 
break up into many small chromosomes. In doing so the large club 
shaped ends of chromosomes are broken off, do not enter the telophase 
nuclei and are sooner or later absorbed in the cytoplasm. The time at 
which this diminution takes place is not always the same in different 
cases. In Parascaris equorum univalens diminution is reported to take 
place in each cleavage from the second to the fifth (BovERI 1887, 1899), 
although HERA (1895) states that more often it does not take place 
until the third cleavage. In other species of Ascaris, such as A. lumbri- 
coides and A.canis, diminution does not take place until the third 
cleavage. In Strongylus paradoxus and Rhabdonema nigrovenosum, 
BonnNEVIE (1901) could not find diminution of the type described by 
Boveri for Parascaris equorum, but in this instance the chromosomes 
were of a type different from those of Parascaris equorum. The present 
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investigation shows that diminution occurs always in the second cleavage 
of the fertilized egg of Parascaris equorum, as described by Boveri. 
The first cleavage gives rise to the cells AB and CD, the former destined 
to produce only somatic cells, while the latter gives rise ultimately to 
both somatic and germ cells. 

The second cleavage gives rise to the cells A, B, C, and D, of which 
D (P,) is the stem cell of the germ track. According to BovERI’s account, 
the first diminution usually takes place during the transition from meta- 
phase to anaphase of the second cleavage. Foaa (1930), using the variety 
univalens, found diminution occuring in the third cleavage in both cells 
derived from each of the cells A, B, and C, but only in one daugther of 
the D cell. In the present writer‘s material diminution is first found in 
the second cleavage (fig. 39). The present observations agree generally 
with BoveERi’s account, but differ from it in some details. 

As stated before the metaphase chromosomes often do not appear 
to be of uniform density, the euchromatic middle portion giving the 
appearance of a series of smaller bodies embedded in a common matrix, 
whereas the heterochromatic ends always appear solid. The beaded 
appearance in the middle portion of the chromosomes is confined only 
to the cells that are destined to be diminished at the next cleavage. 

Diminution consists, as said, of the breaking up of the chromosome 
and extrusion into the cytoplasma of the portion of heterochromatin 
occupying the ends of each chromosome; the middle regions of the 
chromosomes break apart from these heterochromatic ends and reform 
the telophase nucleus (fig. 40). 

In the classic iron hematoxylin or borax carmine preparations, as 
well as acetocarmine preparations the well known pictures of the dimi- 
nution process, reproduced in all textbooks, are seen. The Feulgen 
method, however, brings out the great differences in staining between 
the intensively staining, sloughed off heterochromatic ends and the 
tiny euchromatic chromosomes into which the middle of the collective 
chromosomes break up and which appear as pale as the euchromatin 
had been in all previous stages. The number of these somatic chromo- 
somes is, as stated before, much larger than that of the euchromatic 
beads as shown by comparison of fig. 38 with figs. 40 and 41. 


VIII. Discussion. 

The foregoing analysis of the entire chromosomal cycle in the oogenesis 

of Ascaris has now led to a simple and logical picture of the, in many 

respects, aberrant behavior of the Ascaris chromosomes. The main 
differences from other cases of oogenesis are: 

1. The chromosomes — one pair only in the univalens — are collec- 

tive chromosomes as known for a long time. This means that a large 
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number of tiny, spherical chromosomes are joined end to end, each 
with its own spindle-fiber. But the two ends of each collective chromo- 
some are devoid of spindle fibers, so that at the time of the breaking 
up of the collective chromosome in the soma cells the free ends are 
excluded from the telophase nucleus, are diminished. 

2. The entire middle part of the collective chromosome i. e. the sub- 
sequent somatic chromosomes, is euchromatic and contains surprisingly 
little DNA; while the ends of the collective chromosomes are hetero- 
chromatic and loaded with Feulgen-positive DNA. Thus all heterochro- 
matin is removed from the nuclei of somatic cells. 

3. All the heterochromatin unites in the presynaptic and synaptic 
stages of the oocyte into a huge chromocenter. As the heterochromatin 
is located at both ends of the collective chromosomes the strands of the 
synapsing chromosomes are attached at both ends to the chromocenter. 
Thus a tetrad (only one in wnivalens) resembles a “signet ring”, the 
signet corresponding to the chromocenter and the ring to the long thin 
chromatids. This configuration makes the stages of leptotene, zygotene 
and pachytene rather different locking from the usual ones. 

4. In the growth period of the oocyte the chromocenter is so con- 
spicuous that the actual euchromatic loops can hardly be distinguished. 

5. Only at the end of the growth period when the tetrad enters the 
diplotene stage the structure of ‘the signet ring becomes again visible. 
But the huge chromocenter, strongly Feulgen-positive, is alone con- 
spicuous, while the sligthly stained euchromatic parts of the chroma- 
tids which form the ring attached to the heterochromatic center appear 
as a pale, broad, spiralized band which is easily overlooked. 

6. Only later, in the following strepsinema and diakinesis stages the 
conspicuous chromocenter falls apart into the eight individual hetero- 
chromatic ends of the four chromatids, which stain so heavily that they 
may be mistaken for two real tetrads. Only now the heterochromatic 
attraction ends and the ring opens into a tetrad with big heterochromatic 
ends and pale euchromatic middle. 

7. The contraction into the typical Ascaris tetrad results in the compres- 
sion of the euchromatic middle part which becomes difficult to delineate. 

8. In the pronuclei the chromosome extends again and the typical 
structure of the collective chromosome reappears but with relative 
decrease in size of the euchromatic section. 

All of the facts, the old and the new ones emphasize the importance 
of the heterochromatin in all these happenings. There can not be any 
doubt that the heterochromatin is completely different from the euchro- 
matin from the beginning to the end of the cycle. It is always immensely 
more Feulgen-positive than the euchromatin, it is strictly localized at 
both chromosomal ends and perfectly delineated from the euchromatin, 
it shows an extreme tendency to heteropycnosis and unspecific attrac- 
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tion, it remains completely amorphous during the entire synaptic period 
and later, at the time of the breakup of the collective chromosome, 
turns out to be devoid of a centromere, so that diminution consists of 
the exclusion of all heterochromatin from the somatic nucleus. 

Though only the elucidation of the cycle has made it certain that 
the diminution process affects the entire heterochromatin, a number of 
workers have already assumed in a general way that the diminished 
chromatin must be “inert” e. g. DaRLINeTON (1942), WuitrE (1936). 
The only one who used a concrete cytological argument to demonstrate 
the heterochromatic nature of the chromosome ends was Hetrz (1934). 
He pointed to Boveri’s drawings, which showed that in the telophase 
of the first segmentation of the egg the chromosomal ends remain still 
intensively stained end recognizable within the daugther nucleus, when 
the rest of the collective chromosome had disappeared in the nuclear 
network. This he considered a typical heteropycnosis characteristic of 
heterochromatin. In a short paper Yao and Par (1942) report on the 
chromatin diminution in a Nematode, Cosmocera sp. which has no 
collective chromosomes. They find that it is the heterochromatic sections 
which are sloughed off. The details are not yet clear. In 1947 Goxp- 
scHMIDT and Lin reported preliminarily on the present work which they 
considered to have proven the heterochromatic nature of the diminution 
chromatin. PasTEELS (1948) who made a detailed study, also using 
the Feulgen technique, concurrend in this conclusion though he missed 
the decisive stages of oogenesis. 

The major problem is now of course to explain the meaning of the 
collective chromosomes, the prominence of the heterochromatic moiety 
and the meaning of its diminution. Any attack on these questions would 
have to take into account all the other cases of chromatin diminution 
known with all their specific and differential features e. g. those in 
Sciara and in the Cecidomyids. A number of workers have proposed 
such explanations e. g. Kine and Beams (1938), von Usiscn (1943), 
PaInTER (1943). A hypothesis based upon the proof ‘of the hetero- 
chromatic nature of the diminution chromatin was proposed by GoLp- 
SCHMIDT and Lin (1947) and GoLpscumipT (1938). A renewed analysis 
would require a complete discussion of heterochromatin as well as the role 
of DNA and RNA in heredity and embryonic determination, a chapter 
far too big for a discussion in the present report. 


Summary. 
The enumeration of the main results at the beginning of the dis- 
cussion on pages 195—-196 may also serve as a summary. 


Acknowledgement. 
The writer wishes to express his grateful appreciation to Professor RicHaRD 
GoLDscHMIDT for his suggestion of the problem, and his active interest, guidance, 





198 Tex Pine Lin: The chromosomal cycle of Parascaris epuorum. 


and help throughout the work and during the preparation of the manuscript. He 
also wishes to acknowledge the kind and thoughtfui assistance, advice, and encou- 
ragement given by Professor Curt STERN during the course of this investigation. 
He wishes to thank Doctors ALOHA HanNnAn, MAx ALFERT, Epwarp Dopson 
and RicHaRD Pautson for their kind assistance in many technical problems, and 
Doctor Rupo.t¥F STOHLER for his aid in the collection of Ascaris in the earlier part 
of this work. The writer is grateful to the slaughter houses in Hayward, Newark, 
and Santa Rosa, California for their cooporation in supplying the Ascaris material. 
Finally, he wishes to thank Mr. Vicror Duran, Photography Laboratory, Univer- 
sity of California, Berkeley for the careful microphotography for this paper. 


Literature. 


BENEDEN, E. van: Recherches sur la maturation de l’oeuf, la fécondation et 
la division cellulaire. Archives de Biol. 4, 265—640 (1883). — BLANCKERTz, R.: 
Die Ausbildung der Tetrade im Ei von Ascaris megalocephala univalens. Arch. 


Zellforsch. 6, 1—18 (1911). — Bonneviz, K.: Uber Chromatindiminution bei — 


Nematoden. Jena. Z. Naturwiss. 86, 275—288 (1901). — Chromosomenstudien. IT. 
Heterotypische Mitose als Reifungscharakter. Nach Untersuchungen an Nereis 
limbata Enters, Thalassema mellita Conn. und Cerebratulus lacteus Husr. Arch. 
Zellforsch. 2, 201—278 (1908). — Uber die Struktur und Genese der Ascaris- 
Chromosomen. Arch. Zellforsch. 9, 433—457 (1912). — Boveri, Tu.: Uber die 
Befruchtung der Eier von Ascaris megalocephala. Sitzgsber. Ges. Morph. u. Phy- 
siol. Miinch. 3, 71—80 (1887). — Uber Differenzierung der Zellkerne wahrend der 
Furchung des Eies von Ascaris. Anat. Anz. 2, 688—693 (1887). — Die Entwick- 
lung von Ascaris megalocephala mit besonderer Riicksicht auf die Kernverhaltnisse. 
Festschr. fiir C. von Kuprrer, 8. 383—430. 1899. — Die Potenzen der Ascaris- 
Blastomeren bei abgedinderter Furchung. Festschr. z. 60. Geburtstag R. HERTw1G 
131—214. 1910. — Coteman, L. C.: Preparation of leuco-basic fuchsin for use 
in the Feulgen reaction. Stain Technol. 18, 123—124 (1938). — Dar.ineton, 
C. D.: Chromosome chemistry and gene action. Nature 149, 66—69 (1942). — 
Foca, L. C.: A study of chromatin diminution in Ascaris and Ephestia. J. of 
Morph. 50, 413—444 (1930). — GoxpscumipT, R. B.: Heterochromatic heredity. 
Proc. Eighth Intern. Congr. Genetics. Hereditas Suppl. vol. 1948, 244255 — Gop- 
scumipT, R. B., and T. P. Lin: Chromatin diminution in Ascaris. Science 105, 619 
(1947). — Herrz, E.: Uber «- und f£-Heterochromatin sowie Konstanz und Bau 
der Chromomeren bei Drosophila. Biol. Zbl. 54, 588—609 (1934). — Hera, V.: 
Etudes des variations de la mitose chez I‘Ascaris megalocephala. Archives de Biol. 
13, 423518 (1895). — Kine, R. L., and H. W. Beams: An experimental study 
of chromatin diminution in Ascaris. J. of Exper. Zool. 77, 425—443 (1938). — 
Panter, T. S.: Chromatin diminution. Trans. Conn. Art. Sci. 36, 443—447 (1945). 
PastEELs, J.: Recherches sur le cycle germinal chez l’Ascaris. Etude cytochimique 
des acides nucleiques dans l’oogénése, la spermatogénése et le développement chez 
Parascaris equorum GoEzE. Archives de Biol. 59, 405—466, pl. ITI—IV (1948). — 
ScHRADER, F.: Notes on the meiotic behavior of lorig chromosomes. Cytologia 6, 
422426 (1935). —- Tomasi, J. A. DE: Improving the technique of the Feulgen 
stain. Stain Technol. 11, 137—144 (1936). — Usiscu, L. v.: Uber die Bedeutung 
der Diminution von Ascaris megalocephala. Geofysike Inst. Bergen, Norwegen 
1943. — Wuire, M. J. D.: Chromosome cycle of Ascaris megalocephala. Nature 
137, 783 (1936). — Yao, T., and 8S. Pat: Heteropycnosis and chromatin diminution 
in Cosmocera sp. Sci. Rec. Acad. Sinica 1, 197—199 (1942). 


Dr. Ten Prna Lin, Department of Zoology, University of California, 
Berkeley, Calif., USA. 





& 
i 
’ 
i 





Chromosoma, Bd. 6. 8S. 199--236 (1954). 


Aus dem Max Planck-Institut fiir Meeresbiologie, Wilhelmshaven, 
Abteilung J. HAMMERLING. 
STOFFE UND STROMUNGEN IN DER SPINDEL 
VON CYCLOPS STRENUUS. 
EIN BEITRAG ZUR MECHANIK DER MITOSE. 


Von 
Hans Sticu. 
Mit 29 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 5. August 1953.) 

Inhaltsiibersicht. Some 

Tate DG EOCNOOE ee oe a gee ee ae eae 200 
2. Ausbildung von Centrosom und Spindel. .........2.2.2. =. =: 202 
3. versuche mit Colenicin .% 7.5 Gorin ae ee yk Sieg Bigs 5 Soe ee 206 
4, Entstehung desoxyribonucleinsaurehaltiger, extrachromosomaler K6érper 212 
5. Das Verhalten der DNS-K6érper wahrend der Mitose......... 214 
6. Entwurf einer Mitosehypothese ...............2..2.. 219 
a) Die Bedeutung der Ribonucleinséure im Kernsaft des Prophasenucleus 220 
b) Ausbildung der Teilungsspindel. . . .............2.. 221 

c) Gradient von Centrosom zum Spindeliquator. .......... 224 

d) Das Verhalten der Spindelsubstanz wahrend der Anaphase. .. . . 225 
e) Strémungserscheinungen wahrend der Mitose ........2.2.. 226 

f) Chromosomenbewegung wahrend der Mitose ........... 227 
ZusmmMenaRs AN | EE Ae ge ge sae el ge ee ee ee We 231 


Wie unfruchtbar oder gar hemmend fiir das Verstaéndnis der Gesamt- 
heit einer komplexen Erscheinung Deutungsversuche unter nur einem 
einzigen Aspekt sein kénnen, zeigte ScHRADER (1944 und 1951) mit 
seinen zusammenfassenden Darstellungen der Mitosetheorien. Schon 
eine oberflaichliche Betrachtung der Kernteilung 148t erkennen, daB an 
ihrem Zustandekommen Krafte und Prozesse von gianzlich verschiedener 
Art beteiligt sind und man schon deshalb keineswegs erwarten darf, mit 
nur einer Untersuchungsmethode auch eine annahernd vollstandige 
Kenntnis dieses Problemes zu erhalten. 

Die im folgenden beschriebenen cytochemischen Untersuchungen 
bringen eine Erweiterung der Befunde iiber die stofflichen Anderungen 
‘yon Kernsaft, Spindel und Centrosom (Stic 1951 a, b). Das Verhalten 
von Ribonucleinsiéure, Polysacchariden und basischen Proteinen des 
extrachromosomalen Teilungsapparates nach der Einwirkung von Colchi- 
cin sollte einen vertieften Einblick in die normalen Verhaltnisse ergeben. 
SchlieBlich wurde aus der Bewegung von desoxyribonucleinsaurehaltigen 
Kérpern auf Strémungserscheinungen wiahrend der Mitose geschlossen. 
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Die Deutung und Analyse der Befunde fiihrte zu bestimmten Vor- 
stellungen iiber die Mechanik der Mitose, die im folgenden beschrieben 
werden sollen, aber nicht den Anspruch erheben kénnen, der schon auf 
Grund morphologischer Beobachtungen erkennbaren Vielfalt der Kern- 
teilungsvorgange gerecht zu werden. 


1. Material und Methode. 


Als Untersuchungsobjekt diente ausschlieBlich Cyclops strenuus (n=11 Chromo- 
somen). Die Cyclopiden stammen aus einem schlammigen Abwassergraben bei 
Wilhelmshaven. Nach dem Fang wurden im Laboratorium die legereifen Weibchen, 
die leicht an den dunkien Ovarien erkennbar sind, in Schalen mit sauberem, gut 
durchliiftetem Leitungswasser tibertragen. Die Wassertemperatur der Zuchtschalen 
war stets héher als die am Fundort, zum Teil differierte sie um etwa 10°C. Die 
hdhere Temperatur und die giinstigeren Sauerstoffverhiltnisse reizten die Tiere 
zur Eiablage, die etwa 3—5 Std nach dem Fang einsetzt. 

_Es erscheint méglich, da8 die Bildung der bisher nicht beobachteten desoxy- 
ribonucleinsaurehaltigen, extrachromosomalen Kérper mit der Temperaturerhd- 
hung in Zusammenhang steht. Eine genaue Auskunft hieriiber kann zur Zeit 
leider nicht gegeben werden. Die Erscheinung stért weder Mitose noch die ganze 
Entwicklung. Vielleicht kommt sie bei allen Cyclopiden vor und wird nur durch 
die Warme verstarkt und so erst nachweisbar. 

1. Die Ribonucleinsiure wurde mit der von Bracuet (1942) entwickelten 
Methode nachgewiesen, die fiir eine sichere qualitative Aussage verwendet werden 
kann, wahrend sie fiir genaue quantitative Bestimmungen ungeeignet erscheint 
(BracuET 1953). Die besten Bilder ergaben Farbungen der Praparate mit 1—2 %igem 
Toluidinblau. Die Schnitte miissen einige Minuten in 96%igem Alkohol belassen 
werden, um den iiberschiissigen nur anhaftenden Farbstoff zu beseitigen. Eine 
_ Extraktion der Nucleinséuren wahrend der Farbung und der Alkoholbehandlung ist 
nicht zu befiirchten, da 1—2%iges Toluidinblau und 96% iger Alkohol in vitro beide 
Nucleinsaurearten zu fallen vermégen. Wichtig ist, daB alle verwendeten Lésungen 
frei von Salzen sind, da diese die Farbbarkeit beeinflussen (SticH 1953). Auf diese 
Salzwirkung sollte bereits wahrend der Fixierung geachtet werden. Schwermetalle 
reduzieren durch Blockierung der sauren Phosphorgruppen die Basophilie, was bei 
geringen Nucleinsdiurequantitaten zu einem Ausfall der Farbung fiihren kann. 
Aus diesem Grunde bevorzugte ich bei dem Nachweis der Nucleinsiuren Carnoy 
oder 96% igen Alkohol als Fixierungsmittel. 

Unter den verwendeten Bedingungen (Carnoy- oder Petrunkewitsch-Fixierung) 
farbten sich die desoxyribonucleinsdurehaltigen Kernteile immer rein blau an, 
die ribonucleinsaurehaltigen violett, also metachromatisch. ,Die Metachromasie 
der Ribonucleinsaure variiert jedoch relativ stark. Einen weit in das Rétliche 
verschobenen Violetton zeigten die Nucleolen, eine rein violette Farbe das Cyto- 
plasma von alten Oocyten, reifen Eiern und Furchungsstadien, wahrend das stark 
konzentrierte Cytoplasma der jungen Oocyten eine schwache oder keine Meta- 
chromasie aufwies. Zwei Faktoren verursachen vermutlich die Metachromasie, 
erstens die Struktur der Nucleinsiure und zweitens ihre Konzentration. Dies ent- 
spricht den Erfahrungen der in vitro-Versuche (MicHAELIs 1947, Lison und Mut- 
SsAARS 1950, Massart und Mitarbeiter 1951). 

Fiir die Verdauung der Ribonucleinsiure wurde kristalline Ribonuclease ver- 
wendet aus den Armour Laboratories, Chicago und von Worthington Biochem. Co., 
Freehold, New Jersey. Die Praparate wurden meist }/,—2 Std in einer Lésung von 
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0,1 mg Ribonuclease je 1 cm* bei 36—38° C belassen. Als Kontrolle dienten mit 
Wasser bei derselben Temperatur extrahierte Schnitte. 

AuBer der fermentativen Spaltung der Ribonucleinsiure wurden noch anorgani- 
sche Extraktionsmittel angewandt. Eine 2—3 min lange Behandlung der Praparate 
mit n-HCl bei 60° C extrahiert die Ribonucleinsaure und fiihrt zu sehr guten, mit 
der Ribonucleasewirkung vergleichbaren Bildern (VENDRELY 1949, SticH 1951). 
Je nach der Dicke der Schnitte muB man mit der Dauer der Salzsiurebehandlung 
variieren, doch sollte darauf streng geachtet werden, nicht zu lange zu extrahieren, 
da sonst auch die Desoxyribonucleinsaure angegriffen und léslich wird (p1 STEFANO 
1950). Angewandt wurde noch die Extraktionsmethode nach ScHNEIDER (1945) 
mit 90°C heiBer 5—10%iger Trichloressigsaure. 

Neben den basischen Farbstoffen Toluidinblau, Thionin, Pyronin und Methylen- 
blau wurde noch Gallocyanin verwendet, das fiir den Nucleinsiurenachweis sich 
gut eignet (Eryarson 1951, LaGERsTEDT 1948 und SanpRirrEeR 1952). Mit dem 
Alter der Lésung variiert die Intensitat der Farbung, eine Erscheinung, die bei 
quantitativen Bestimmungen nicht iibersehen werden darf. Die Starke der Farb- 
barkeit kann auch noch durch die Lange des Kochens bei der Zubereitung der Farb- 
lésung beeinfluBt werden. ; 

2. Die Desoxyribonucleinsiure wurde mit der Feulgenreaktion ermittelt, die 
das beste und sicherste Nachweisverfahren darstellt und weiter keiner Erérterung 
bedarf. Hingegen darf die beliebt gewordene Methylgriinfarbung auf Desoxyribo- 
nucleinsiure nicht kritiklos angewandt werden (z. B. Tarr 1951, Kurnicx 1952, 
ALFERT 1952). Besonders die Farbbarkeit der polymerisierten Metaphosphate mit 
Methylgriin kénnte zu Fehlurteilen fiihren (SticH 1953). Da diese in Zellkernen 
vorkommen (LINDGREN 1949 und 1951), sollte man vor einer Methylgriinfarbung 
jeweils eine Extraktion mit 4°C kalter 5—10%iger Trichloressigsdure ausfiihren, 
um etwaige Metaphosphate zu beseitigen. Allerdings ist auch dieses Verfahren 
nicht ganz einwandfrei, da ein Teil der Metaphosphate mit kalter Trichloressigsaure 
nicht extrahierbar ist (McFaRtANE 1936, SpreGELMAN und Kamen 1947). 

3. Basische Proteine lassen sich mit sauren Farbstoffen wie Fast Green, Licht- 
griin und Saurefuchsin ermitteln (ScHRADER und LEUCHTENBERGER 1950, Kaur- 
MANN und Mitarbeiter 1949, KaurMANN 1951). Sehr unangenehm macht sich hierbei 
eine leicht eintretende Uberfarbung und eine starke Unsicherheit bei der Differen- 
zierung im Alkohol bemerkbar. Nur schwer la8t sich unterscheiden zwischen dem 
Farbstoff, der dem Schnitt anhaftet und dem, der eine Verbindung mit den basischen 
Gruppen eingegangen ist. Um hier zu einer gewissen Standardisierung zu kommen 
wurden auf einigen Praparaten die Aminogruppen vollstandig blockiert, wodurch 
die Fahigkeit zur Bindung saurer Farbstoffe verlorengeht. Die Blockierung der 
Aminogruppen erfolgte nach den Angaben von Monné (1950) und ALFERT (1952) 
mit dem van Slyke-Reagens (2 Teile konz. Natriumnitritlésung, 1 Teil Essigsiure 
und 5 Teile Aqua dest.) und mit 0,4%igen Ninhydrin. Praparate mit blockierten 
Aminogruppen und unbehandelte Schnitte wurden nun gleichzeitig gefarbt und in 
Butylalkohol gebracht. Darin verblieben sie solange, bis auf dem ersten Praparat 
kein Farbstoff mehr sichtbar war. Es wurde nun angenommen, daB auch auf dem ~ 
unbehandelten Praparat der nichtgebundene Farbstoff wahrend dieser Zeit extra- 
hiert wurde und der verbleibende echt gebunden ist. 

4. Die Polysaccharide wurden mit den Nachweisverfahren nach HoTcHkiss 
(1948), McManus (1946) und nach Baver (1933a) ermittelt. Die Spaltung der 
Polysaccharide mit Perjodséure (Frederick G. Smith Co. Columbus, Ohio) ergibt 
wesentlich mehr Aldehydgruppen als mit Chromsaure, wie aus der wesentlich inten- 
siveren Farbbarkeit mit fuchsinschwefeliger Saéure erkennbar ist (s. auch LILLIE 
1951). Die Richtigkeit des Nachweises wurde durch eine Blockierung der ent- 
standenen Aldehydgruppen bewiesen. Diese erfolgte mit 2-4-Dinitrophenylhydrazin 
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(nach ALBERT und LEBLOND aus GLIick 1950). Eine zweite Kontrolle der Hotchkiss- 
reaktion wurde nach den Anweisungen von McManus und Cason (1950) durch- 
gefiihrt. Die Hydroxylgruppen der Polysaccharide wurden mit Essigsiureanhydrit 
(Essigsaureanhydrit 13 cm* und Pyridin 10cm) blockiert. Die darauffolgende 
Perjodsiurebehandlung fiihrt dann nicht zu Aldehydgruppen, die Hotchkiss- 
reaktion fallt also negativ aus. Eine Uberfiihrung der Schnitte mit blockierten 
Hydroxylgruppen in eine KOH-Lésung macht diese wieder frei, so daB eine Spaltung 
mit Perjodsiure wieder zur Entstehung von Aldehydgruppen fihrt. 


2. Ausbildung von Centrosom und Spindel. 

Bereits vor der Prophase, die mit der Auflésung der Nucleolen und 
der Kontraktion der Chromosomen beginnt, lassen sich im Kern und 
am sog. achromatischen Teilungsapparat Stoffwechselvorginge erfassen, 
welche die Mitose einleiten. Als einer der ersten Prozesse findet wohl die 
Ausbildung von Centrosom und Astrosphare statt, Strukturen, tiber 
deren Zusammensetzung zur Zeit fast noch nichts bekannt ist. Das 
Centrosom stellt bei Cyclops strenuus ein groBes von der Cytoplasma- 
umgebung nicht scharf abgesetztes Gebilde dar. Centriolen konnten 
bisher mit der verwendeten Technik nicht ermittelt werden. Die Centro-. 
somen geben in den Furchungszellen von Cyclops strenwus eine stark 
Hotchkissreaktion. Nach Blockierung der Hydroxylgruppen bzw. der 
Aldehydgruppen (s. S. 201) fallt sie negativ aus. Die Centrosomen ver- 
mégen basische Farbstoffe zu binden, verlieren diese Eigenschaft jedoch 
nach Ribonucleasebehandlung oder Saureextraktion. Auch saure Farben 
werden von ihnen festgehalten. Diese Affinitaét verschwindet nach 
Blockierung der Aminogruppen. Aus dem Ausfall der cytochemischen 
Reaktionen kann mit ziemlicher Sicherheit auf die Anwesenheit von 
Polysacchariden, Ribonucleinséure und basischen Proteinen geschlossen 
werden. 

Die cytochemisch in den Centrosomen erfaSbaren Stoffe lassen sich 
auch im Cytoplasma nachweisen, nur scheinen sie in den Centrosomen 
wesentlich konzentrierter zu sein. Dies ersieht man besonders deutlich 
bei einer partiellen Hemmung der nach der Perjodsiurebehandlung ent- 
standenen Aldehydgruppen mit 2,4-Dinitrophenylhydrazin und einer 
darauffolgenden Farbung mit der fuchsinschwefligen Saéure. Das Cyto- 
plasma nimmt dann keinen Farbstoff mehr auf, wahrend die Centro- 
somen sich kraftig anfarben. Mit der Bauerreaktion auf Kohlenhydrate 
geben oft nur die Centrosomen eine Farbung. Da diese unempfindlicher 
als die Hotchkissreaktion ist, erfa8t man mit ihr nur Orte hoher Poly- 
saccharidkonzentration. Entsprechendes gilt auch fiir die Farbbarkeit 
mit basischen Farben. Durch eine kurze Saureextraktion kann die 
Basophilie des Cytoplasmas beseitigt werden, wihrend die Centrosomen 
den Farbstoff noch binden kénnen. Dies weist auf einen héheren Ribo- 
nucleinséuregehalt hin. 
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Vielleicht geben einige willkiirlich hervorgerufene Artefaktbildungen 
einen Einblick in die Bedeutung der Centrosomen. Werden verschieden 
weit entwickelte Furchungsstadien von Cyclops in eine stark verdiinnte 
Fixierungslésung nach PETRUNKEWwITsSCH gebracht, so fallt das Eiwei8 
des Cytoplasmas nur langsam aus, wodurch diesem Zeit zu verschiedenen 
Reaktionen gelassen wird. In Eiern kurz nach der Ablage, in denen noch 
keine Centrosomen entwickelt sind, wird das Cytoplasma unregelmaBig, 
flockenartig fixiert. Eine Bevorzugung einer Stelle ist nicht gegeben. 
Anders verhalten sich Eier, in denen bereits an dem Spermakern ein 
Centrosom entstanden ist. Wohl treten auch hier flockige iiber das ganze 
Cytoplasma verstreute Gerinnsel auf, doch erfolgt bereits um das Centro- 
som eine stirkere Ballung. Sind Centrosom und Astrosphire stark 
angewachsen, so zieht sich der gréBte Teil des Cytoplasmas um dieses 
zusammen. Man sieht in solchen Eiern dann riesenhaft ausgebildete 
,,Centrosomen“. Entsprechende Erscheinungen fand auch Monné& (1949) 
an Keimen von Psammechinus miliaris, die er mit Chloramin T, einem 
Blutgerinnungsmittel, behandelt hat. Diese Substanz veranlaBt eine 
Flockung des Cytoplasmas und eine Cytolyse der Eier. Fehlen noch die 
Centrosomen, wie etwa im Vorkernstadium, so wird die Gesamtmasse 
des Cytoplasmas an die Eiperipherie verlagert. Sind diese jedoch stark 
ausgepragt, so flieBt das Plasma nicht zentrifugalwarts, sondern wird 
um die Centrosomen kondensiert. Vielleicht erscheint es berechtigt, das 
Centrosom mit einem Gerinnungszentrum zu vergleichen, die Polstrahlen 
als die auf den Gerinnungsherd hin gerichteten Plasmafibrillen (Abb. 27). 
Als Modell kénnte man die gerichtete Koagulation anisotroper Kolloide 
heranziehen. So wird z. B. in einem Sol von Graphitsiure durch einen 
Tropfen Heptylalkohol ein Gerinnungszentrum gebildet, auf das hin 
sich die entstehenden Fibrillen und Lamellen radial ausrichten (THIELE 
1948). Die an der Oberfliche der Kolloide entstehende Ladung ist ver- 
mutlich fiir die Ausrichtung der im Sol vorerst ungeordneten Molekiile 
verantwortlich (THIELE und Lick 1948). 

Eine zweite bereits lange vor der Prophase einsetzende Mitose- 
vorbereitung findet sich im Kernsaft, dessen Zusammensetzung grund- 
sitzlich geiindert wird. Dieser enthalt im Ruhekern vornehmlich Ei- 
weiBe, wie aus cytochemischen Untersuchungen hervorgeht, nicht jedoch 
Ribonucleinsiure oder Polysaccharide (Sticu 1950 und 1951). Bereits 
zu einem Zeitpunkt, in dem der Kern in seinem Kernsaft noch keine 
Ribonucleinsiure eingelagert hat, sammeln sich schon mit der Hotchkiss- 
reaktion erfaBbare Polysaccharide in ihm an. Die Ribonucleinsaure 
kann eindeutig erst in der spiateren Prophase nachgewiesen werden 
(Stic 195la). Ihre Einlagerung wird jedoch schon zuvor, vermutlich 
mit Beginn der Prophase eingesetzt haben. Den genauen Zeitpunkt zu 
bestimmen fallt allerdings schwer, da erst eine gréBere Menge an Ribo- 
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nucleinsaéure im Kernsaft vorhanden sein muB, bevor so viele Toluidin- 
blaumolekiille gebunden werden kénnen, daB diese eine sichtbare Blau- 
farbung des Kernsaftes ergeben. Eine gerichtete Anreicherung der 
Ribonucleinséure im Kernsaft, etwa von den Centrosomen her fort- 
schreitend, kann nicht beobachtet werden, woraus jedoch auf ein Fehlen 
ohne weiteres noch nicht geschlossen werden darf. Die Frage nach der 
Herkunft der Ribonucleinsiéure kann man zur Zeit noch nicht beant- 
worten. Die nachstliegende Annahme, daB sie von den in der Prophase 
sich auflésenden Nucleolen stammt, trifft nicht zu, und zwar aus dem 
einfachen Grunde, weil die Nucleolen auf diesem Stadium keine oder 
fast keine Ribonucleinsaure enthalten. Dazu kommt noch die an anderen 
Objekten beobachtete Erscheinung, daB eine ribonucleinsiurehaltige 
Spindel gebildet wird, der Nucleolus und seine. Ribonucleinsaéure aber 
den ganzen Mitosecyclus hindurch erhalten bleiben (SticH, unverdéffent- 
licht). Vermutlich diffundiert die Ribonucleinsiure aus dem Cytoplasma 
in den Kern. Als Stiitze hierfiir kénnte vielleicht der Befund von 
BracHET (1945) angefiihrt werden, daB bei vielen Zellen in dieser Phase 
die Basophilie des Cytoplasmas reduzier't wird. Da8 wirklich eine Ande- 
rung basophiler Strukturen des Cytoplasmas im Verlaufe der Mitose 
auch bei Cyclops eintritt, konnte Sticu (1949) demonstrieren. 

Vaterlicher und miitterlicher Vorkern liegen im ungefurchten Ei eng 
nebeneinander, besitzen die gleichen Centrosomen und sind von dem 
gleichen Cytoplasma -umgeben. Vorginge im Kern, die ausschlieBlich 
von Centrosomen und Cytoplasma gesteuert werden, miiBten in beiden 
Gonomeren also gleichzeitig und gleichsinnig eintreten. Die Einlagerung 
von Ribonucleinsaure erfolgt jedoch in dem miitterlichen Vorkern frither 
als im vaterlichen (s. 8.210 und Abb. 2,3). Das Auftreten von Ribo- 
nucleinséure im Kernsaft kann also nicht ausschlieBlich durch extra- 
nucleaére Faktoren gesteuert werden. Der Zustand der Vorkerne mu8 
noch eine Rolle spielen. Ob hierbei vielleicht die Kernmembran maB- 
gebend beteiligt ist, 1a8t sich schwer nachweisen, erscheint jedoch még- 
lich. Vielleicht deuten darauf die in der Prophase einsetzenden starken 
Anderungen der Kernmembran hin: die Vergré8erung, die zum Teil sehr 
erheblich sein kann und die Ausziehung gegen die Centrosomen. 

Das Auftreten der Ribonucleinsiure im Kernsaft fiihrt noch nicht 
direkt zur Ausbildung von Spindelfasern. In den normalen Mitosen 
gibt es ein Stadium, in dem der Kernsaft mit Ribonucleinsiure angefillt 
ist, ohne da Spindelfasern sichtbar sind oder bereits eine Orientierung 
der Kinetochoren einsetzt. Erst zusitzliche Faktoren miissen eine ge- 
ordnete Aggregation der. Molekiile des Kernsaftes bewirken, die dann 
zur Entstehung der Spindelfasern fiihrt. Hiermit gekoppelt ist die 
Orientierung der Kinetochoren in der Richtung der von Centrosom zu 
Centrosom fiihrenden Achse. 
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Bei Cyclops strenuus kann das Verhalten der Spindelansatzstellen 
gut beobachtet werden, da sie auf Grund ihrer besonderen farberischen 
Eigenschaft deutlich erkennbar sind. Wahrend die Chromosomen- 
schenkel eine starke Feulgenreaktion geben, fallt diese in dem Kinetochor 
negativ aus, das infolgedessen keine oder zumindest nur auBerst geringe, 
cytochemisch nicht mehr erfaBbare Mengen an Desoxyribonucleinsaure 
enthalt. Auch scheint das Kinetochor frei von Ribonucleinsaéure zu sein. 
Dies kann aus der Unfahigkeit, basische Farbstoffe zu binden, er- 
schlossen werden. Demgegeniiber besitzt es jedoch eine starke Affinitat 
zu dem sauren Fast Green und Saurefuchsin. Die chemische Zusammen- 
setzung, wenigstens das Verhaltnis von Stoffen mit basischen und sauren 
Gruppen muB im Kinetochor wesentlich anders sein als in den chromati- 
schen Chromosomenteilen. Diese Eigenschaften fiihren wohl zu den 
anderen, auch vermutlich in der lebenden Zelle vorhandenen Ladungs- 
verhialtnissen der Spindelansatzstelle, was wiederum fiir das besondere 
Verhalten dieser Gebilde waihrend Meiose und Mitose von Bedeutung 
sein muB. 

Die Spindel der Meiose und Mitose entsteht bei Cyclops strenuus 
innerhalb des Kernes. Die auf den fixierten Praiparaten sichtbare Kern- 
membran bleibt hierbei erhalten. Nur an den Centrosomen 1aB8t sie sich 
nicht mehr nachweisen. An dieser Stelle tritt eine enge Verbindung der 
im Kernsaft gebildeten Fasern mit dem Centrosom ein. Die Spindel 
nimmt in der Pro-Metaphase und Metaphase den ganzen Kernraum ein. 
Ihre Lange von Centrosom zu Centrosom ist gleich der Breite im Aquator, 
wie aus der Abb. 5, 14 und der Tabelle 1 ersichtlich ist. An mit Toluidin- 
blau gefairbten Praparaten bekommt man den Eindruck, als ob die 
gesamten Nucleoproteide fiir die Bildung der Spindelfasern Verwendung 
fanden. Blau bzw. blauviolett erscheinen nur die Spindelfasern, nicht 
jedoch die zwischen den Spindeln liegende Substanz. Dies gilt jedoch 
ausschlieBlich fiir die Pro-Metaphase und die friihe Metaphase, sicher- 
lich nicht mehr fiir die friiheste Anaphase. In dieser Periode erscheint 
namlich ribonucleinséurehaltiges Material neben den Spindelfasern. 

Von den auf den fixierten Priparaten sichtbaren Spindelfasern fiihren 
einige von Centrosom zu Centrosom, andere von Centrosom zu den 
Chromosomen. Die letzten Fasern erscheinen manchmal starker gefarbt 
als die anderen, eine Erscheinung, die jedoch bei dem von ScHRADER 
(1934) benutzten Cyclops americanus wesentlich deutlicher ausgepragt 
ist. Die Chromosomenfasern kénnen von den Centrosomenfasern beson- 
ders schén in der Meiose unterschieden werden. Da die vorliegenden Aus- 
sagen auf einer Analyse fixierter und gefarbter Eier fuBt, kann dagegen 
der Einwand der Artefaktbildung erhoben werden. Polarisationsoptische 
Untersuchungen, besonders die von Inov# (1953) an Eiern von Chaeto- 
pterus, zwingen wohl zu der Annahme von diskreten Spindelfasern und 
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zeigen, daB die nach Fixierung gewonnenen Bilder den Zustanden in der 
lebenden Zelle gleichen. 

Etwas anders als die Ribonucleinsiure verhalten sich die Poly- 
saccharide bei der Spindelbildung. Der gréBte Teil wird in die Spindel- 
fasern eingebaut. Zwischen den Fasern glaubt man jedoch unorientiert 
herumliegende Reste zu sehen. Jedoch ist diese Aussage sehr unsicher, 
da die Hotchkissreaktion fiir solehe Feinheiten nicht ausreicht. Da 
' die Kohlenhydrate relativ leicht durch die eindringenden Fixierungs- 
mittel verschoben werden kénnen, sind hier Artefaktbildungen zu er- 
warten. Bei der Meiosespindel von Sabellaria erscheint es jedoch ziem- 
lich sicher, daB auBerhalb der Spindelfasern noch Polysaccharide im 
Bereich der Spindel vorkommen (Sticu 195l1c). 

"Die Spindel von Cyclops strenuus enthilt also zumindest Ribonuclein- 
siure, Polysaccharide und ein basisches EiweiB. Extrahiert man die 
Nucleinsiuren, so bleibt die aus Proteinen zusammengesetzte Spindel 
noch erhalten. Verlagert man durch eine schlechte Fixierung die Poly- 
saccharide, so bleibt die ,,EiweiBspindel‘‘ ebenfalls noch bestehen. 


3. Versuche mit Colchicin. 

Bekanntlich verhindert das Colchicin den normalen Ablauf der Mitose. 
Bei der Vielzahl der bisher ausgefiihrten Versuche soll das Ziel dieses 
Experimentes nicht eine weitere Bestatigung der Colchicinwirkung an 
einem neuen Objekt sein. Jedoch die Méglichkeit, den EinfluB des 
Colchicins auf die Anderung einer fiir die Spindelbildung notwendigen 
Substanz zuriickfiihren zu kénnen, berechtigte zu der Durchfiihrung der 
hier mitgeteilten Versuche. Das Verhalten von Polysacchariden, Ribo- 
nucleinséure und basischen Proteinen des Kernsaftes wurde in den 
colchicinbehandelten Eiern gepriift. Besonderen Wert wurde auBerdem 
auf die Beantwortung der Frage gelegt, ob Colchicin die Ausbildung der 
Spindel bereits unterbindet, oder ob es die Spindelbildung zwar zulaBt, 
dann jedoch ihre Funktion hemmt. Zwischen diesen Moéglichkeiten 
unterblieb oft eine scharfe Trennung, was Anla8 zu falschen SchluB- 
folgerungen gab, worauf bereits LEHMANN (1951) ausdriicklich hinweist. 
Besonders von Lettré (z. B. 1951) wird die Spindelkontraktion mit 
der Muskelkontraktion verglichen und der Einflu8 von Colchicin und 
synergistisch wirksamer Gifte auf eine Blockierung der Spindelfunktion 
zurickgefiihrt. Diese Folgerungen bestiinden nur dann zu Recht, wenn 
das Colchicin nicht die Spindelbildung, sondern selektiv die Spindel- 
funktion hemmt, z. B. in einer Unterbindung der Spindelkontraktion 
durch eine Zerstérung von Adenosintriphosphorsiure. 

Die von den Cyclopiden in die Colchicinlésung abgelegten Kier be- 
sitzen eine normal entwickelte Spindel der ersten Reifeteilung. Sie wird 
bereits in den Eiern des Ovars ausgebildet, wohin das Colchicin nicht, 
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zumindest nicht in der wirksamen Konzentration, gelangt. Diese Be- 
funde gelten nur fiir Tiere, die nicht linger als ungefaihr 24 Std in einer 
Colchicinlésung von 1: 10000 bis 1: 50000 lebten. Die Chromosomenbewe- 
gung und die Bildung des ersten Polkérpers laufen normal ab. Erst die 
zweite Reifeteilung unterliegt der Colchicinwirkung. Eine Spindel wird 
nicht mehr ausgebildet. Die 11 Chromosomen des haploiden Satzes 
teilen sich noch, und die Spalthalften verlieren ihren Zusammenhang. 
Die Chromosomen bleiben in der Nahe des PolkGérpers an der Eiober- 
fliche liegen, entspiralisieren sich und bilden einen blaschenformigen 
Vorkern, der nicht 11, sondern 22 Chromosomen enthalt. Die ver- 
doppelte Anzahl der Chromosomen macht sich in dem Kernvolumen 
nicht bemerkbar. Der miitterliche Vorkern ist genau so groB wie der 
vaterliche, in dem ebenfalls die Chromosomen in einem entspiralisierten 
Zustande liegen (Abb. 1). Diese beiden Fille zeigen, da8 in den Eiern 
von Cyclops strenuus das Colchicin die Entspiralisation bzw. Auflocke- 
rung der Chromosomen, sowie die Bildung eines blaschenférmigen 
Kernes nicht verhindert. 

Als erste Wirkung des Colchicins auf die vorbereitenden Vorginge 
der ersten Furchungsmitose ]aBt sich eine Hemmung in der Ausbildung 
von Centrosomen und Astrosphiaren feststellen. Die normalerweise am 
Spermakern stattfindende Ansammlung von Ribonucleinséure, Poly- 
sacchariden und basischen Proteinen wahrend der Entstehung des 
Centrosoms unterbleibt, wenn die Eier in einer Colchicinlésung von 
1:10000 bis 1:50000 abgelegt und darin belassen werden. Vaterlicher 
und miitterlicher Vorkern bleiben an den Orten ihrer Entstehung liegen 
(Abb. 1—4). Die im normalen Ei stattfindende Wanderung des miitter- 
lichen Vorkernes gegen den viterlichen, an dem die Centrosomen liegen, 
wird also verhindert. Ebenso unterbleiben die fiir normale Verhaltnisse 
typischen Deformationen der Kerne (die Vorstiilpungen gegen die Centro- 
somen und die Streckung zwischen den Centrosomen), wofiir die Ursache 
eben in dem Fehlen von Centrosomen und Astrospharen zu suchen ist. 
Auf eine wesentliche Bedeutung der Centrosomen fiir die Vereinigung 
beider Vorkerne weisen auch die kinematographischen Untersuchungen 
von Kun (1950) an Seeigeleiern, bei denen der miitterliche Vorkern 
.8ich in die Astrosphare hineinstiirzt“. Die Unfahigkeit der Ausbildung 
von Astrosphiren und Centrosomen unter ColchicineinfluB ist vergleich- 
bar mit der Unterdriickung der Spindelbildung. Beides sind Strukturen, 
in denen die Molekiile eine gerichtete Lage einnehmen und sich hierbei 
zu gréBeren Einheiten wie Mizellen und Fasern zusammenschlieBen. 
Diese Vorgiinge werden offenbar von Colchicin gestért. 

In den beiden sich nicht vereinigenden Vorkernen findet nun eine 
Einlagerung der mit der Hotchkissreaktion erfaBbaren Polysaccharide 
statt (Abb. 7), die den normalen Verhialtnissen vollkommen entspricht 
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(Abb. 6). Ebenfalls im Verhalten der Ribonucleinsiure konnte keine 
Stérung beobachtet werden. In der Prophase sammelt sie sich, wie in 
den normalen Eiern, im Kernsaft an (Abb. 2—4). Trotzdem unterbleibt 
in der Pro-Metaphase die Ausbildung von Spindelfasern. Die Ansamm- 
lung der fiir die Spindelbildung notwendigen Stoffe im Kernsaft fiihrt 
also noch nicht direkt zur Spindelbildung. Zu vergleichbaren Ergeb- 
nissen kamen GAULDEN und Carson (1951) durch Lebendbeobachtung 
an colchicinbehandelten Neuroblasten von Chortophaga virididasciata. 
Das Colchicin unterbindet wohl die Ausbildung einer Spindel, nicht 
jedoch die Entstehung eines ,,hyaline globule“ des Kernsaftes, aus dem 
normalerweise sich die Spindelfasern entwickeln. 

Wahrend die Chromosomen sich in der Prophase noch normal ver- 
halten, zeigen sie bereits in der Pro-Metaphase die ersten Anomalien. 
Die Einordnung in die Metaphaseplatte unterbleibt, so daB die Chromo- 
somen mehr oder minder gleichmaBig in dem polysaccharid- und ribo- 
nucleinsaurehaltigen Kernsaft verteilt sind (Abb. 2) und in dieser Lage 
bis zum Eintritt in die Pyknose, die etwa 6 Std nach der Eiablage ein- 
setzt, verharren (Abb. 4). Zu einer Entspiralisierung und der Bildung 
eines Interphasenkernes sind die Chromosomen nicht befahigt. Je 
linger die Chromosomen auf dem Metaphasezustand verbleiben, um so 
starker wird die Spiralisation. Hierbei unterliegen ausschlieBlich die des- 
oxyribonucleinsaéurehaltigen Chromosomenteile der Kontraktion, nicht 
die Spindelansatzstelle (Abb. 9). Nach etwa 4—5 Std Aufenthalt der 
Kier in der Colchicinlésung ist der Kinetochor genau so lang wie die 
Chromosomenschenkel. 

Aus den stark kondensierten Chromosomen des Spermakernes sowie 
aus den Metaphasechromosomen der zweiten Reifeteilung des Kies ent- 
stehen noch bliaschenférmige Vorkerne mit entspiralisierten Chromo- 
somen, und zwar bereits unter Einwirkung des Colchicins. Demgegeniiber 


Abb.1. Vaterlicher und miitterlicher Vorkern in einem ungefurchten Ei von Cyclops 
strenuus, das in eine Colchicinlésung von 1:10000 abgelegt wurde und darin 130 min lang 
verblieb. In den nicht vereinigten Gonomeren lat sich keine Ribonucleinsaure nachweisen. 
das Plasma firbt sich homogen an, Centrosome fehlen. Toluidinblaufarbung. 
Abb. 2 u. 3. Mit Colchicin (1:10000) behandelte Eier auf spiteren Entwicklungsstadien 
als in der Abb. 1. Im miitterlichen Gonomer (links in den Abbildungen liegend) hat sich 
bereits Ribonucleinséure angereichert. Der Kernsaft des vaterlichen Gonomers ist hingegen 
noch frei von Ribonucleinsiure. Toluidinblaufaérbung. 

Abb. 4. Fiinf Stunden in einer Colchicinlésung (1:10000) liegendes Ei. Die Chromosomen 
der vaterlichen und miitterlichen Vorkerne sind in dem ribonucleinséurehaltigem Kern- 
saft eingebettet. Toluidinblaufirbung. 

Abb. 5. Normale Mitose in der Prometaphase. Das ribonucleinséiurehaltige Material des 
Kernsaftes geht in die Spindelfasern ein. Die Chromosomen in dem rechten, miitterlichen 
Gonomer sind wesentlich stairker kontrahiert als im vaterlichen. Toluidinblaufirbung. 
Abb. 6. Normales Vorkernstadium. Die beiden neb i derli den Vorkerne sind durch 
eine Membran getrennt. In dem Kernsaft und in dem Controsons fallt die Hotchkiss- 
Reaktion pesitiv aus. 

Abb. 7. Vaterlicher und miitterlicher Vorkern in einem ungefurchten mit Colchicin (1: 10000) 
behandelten Ei. Entwicklungsstadium wie im Ei der Abb. 1. In den Vorkernen lat sich 
polysaccharidhaltiges Material nachweisen. Centrosome fehlen. Hotchkiss-Reaktion. 
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verbleiben die Chromosomen der ersten Furchungsmitose im kontra- 
hiertem Zustand. Da hierfiir das Colchicin nicht direkt verantwortlich 
gemacht werden kann, muB die Ursache in einer anderen Erscheinung 
zu suchen sein. Wihrend der ersten, normal] ablaufenden Reifeteilung 
wird die Spindel abgebaut und das Spindelmaterial im Cytoplasma ver- 
teilt. Eine Ansammlung von Ribonucleinséiure und polysaccharid- 
haltigen Substanzen, sowie die Ausbildung der zweiten Reifespindel 
unterbleiben. Die Chromosomen der zweiten Reifeteilung liegen im 
Cytoplasma, wihrend die Chromosomen der ersten Mitose im Kernsaft 
eingebettet sind, der jedoch nicht die Zusammensetzung wie in der 
Interphase besitzt, sondern die der Pro-Metaphase, einer Phase, waih- 
rend der die Chromosomen sich normalerweise kontrahieren. Es liegt 
die Vermutung nahe, daB die Umgebung den Kontraktionszustand be- 
stimmt. Unter normalen Verhiltnissen wiirde also die Spiralisation der 
Chromosomen in der Prophase durch den sich aéndernden Kernsaft ein- 
geleitet, dann werden sie durch die sie umgebende Spindel in dem kon- 
trahiertem Zustande gehalten und k6énnen sich erst wieder entspirali- 
sieren, wenn sie in der spiten Anaphase auBerhalb der Spindel liegen. 
Da aber in den Colchicineiern die Chromosomen immer in der Spindel- 
substanz verbleiben, miissen sie auch ihren kontrahierten Zustand bei- 
behalten. 

Als Stiitzen fiir diese Ansicht kénnen noch zwei Befunde angefiihrt 
werden. In dem miitterlichen Gonomer beginnt die Kontraktion der 
Chromosomen wesentlich friiher als im vaterlichen. Man miiBte also 
auch eine friihere Anderung in der Zusammensetzung des Kernsaftes 
erwarten. Dies kann auch wirklich nachgewiesen werden; in dem 
miitterlichen Gonomer erscheint die Ribonucleinsaure friiher als im 
vaterlichen. Diese zeitliche Differenz beider Gonomeren findet sich 
unter normalen Verhaltnissen und auch in den colchicinbehandelten 
Eiern. An der Abb. 3 erkennt man, da8 von dem miitterlichen Gonomer 
bereits Toluidinblau gebunden wird, wihrend der Kernsaft des viter- 
lichen sich noch nicht anfirbt. Die zweite Stiitze liefert die bei vielen 
Objekten, von HEBERER (1927) auch bei Cyclops gemachte Beobachtung, 
daB Chromosomen bzw. Chromosomenteile, die als Nachziigler in der 
Spindel liegen, ihren spiralisierten Metaphasezustand beibehalten, wah- 
rend die an die Centrosomen gelangten Chromosomen sich bereits zu 
Karyomeren umgewandelt haben. 

In Abb. 5, 8 und 9 fallt der verschieden starke Kontraktionszustand 
der miitterlichen und vaterlichen Chromosomen auf. Diese Besonderheit 
soll im folgenden Abschnitt beschrieben werden. 

Die Cyclopiden sind durch eine weitgehende Selbstandigkeit von vater- 
lichem und miitterlichem Chromosomensatz ausgezeichnet (HAECKER 
1900, HesEeRER 1925, 1927, ALVERDES 1921). Dies ist einmal an der 
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raumlichen Trennung erkennbar. Wahrend der Interphase liegen beide 
Chromosomensitze im Kern durch eine Wand getrennt nebeneinander 
(Abb. 6, 20 und 21). Diese Sonderung kann bis zu den Urgeschlechts- 
zellen verfolgt werden, in deren Kernen die Chromosomen immer zu 
zwei Kérpern, den Karyosomen verklumpen (Abb. 11). Es liegt die 
Annahme nahe, daB der vaterliche und der miitterliche Chromosomen- 
satz jeweils fiir sich ein Karyosom gebildet haben. Auch wiahrend eines 
Mitoseschrittes kommt es nicht zur Vermischung der Chromosomen. 
Abb. 10 demonstriert diese Trennung wahrend der spiten Anaphase. 
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Abb. 8. Chromosomen einer spiten normalen Prometaphase eines ersten Furchungs- 

schrittes von Cyclops strenuus. Links auf der Abb. 8 schwach spiralisierte. vaterliche Chro- 

mosomen, rechts 5 miitterliche. Der wiedergegebene Unterschied in der Schwarzung 
entspricht ungefaihr der Differenz der Toluidinblaufaérbung. 


Abb. 9. Chromosomen einer mit Colchicin (1:10000) gehemmten ersten Furchungsmitose 

von Cyclops strenuus. Der normalerweise vorhandene Unterschied in der Kontraktion und 

Farbbarkeit zwischen viaterlichen und miitterlichen Chromosomen (Abb. 5) l48t sich wieder 

vorfinden. Auffallend sind die gro8en Kinetochore, die keinen basischen Farbstoff binden. 
Toluidinblaufarbung. 


Auch der Kontraktionszustand der vaterlichen und mitterlichen 
Chromosomen ist unterschiedlich. Die miitterlichen Chromosomen sind 
in allen Phasen der Mitose kiirzer, geben eine staérkere Feulgenreaktion 
und lassen sich mit basischen Farben intensiver anfarben Dies zeigen 
Abb. 8 und 9. Ohne photometrische Messungen ist es schwer zu ent- 
scheiden, ob der intensivere Ausfall der Feulgenreaktion und der Farbung 
mit Toluidinblau oder Methylenblau durch einen gréBeren Gehalt an 
Nucleinsiure verursacht wird, oder ob dies bei gleicher Nucleinsaure- 
menge nur durch die engere Spiralisation der Chromosomen bedingt ist. 
Da die Menge an Desoxyribonucleinsiure in den Kernen bereits aus- 
differenzierter Zellen vermutlich stets je Chromosomensatz konstant 
bleibt, worauf Untersuchungen an den verschiedensten Objekten hin- 
weisen (z. B. VENDRELY 1948, Swirr 1950, Mirsky und Ris 1951, Pot- 
LISTER und Mitarbeiter 1951), erscheint die Annahme berechtigt, daB 
der unterschiedliche Ausfall der Feulgenreaktion nur auf den verschie- 
denen Chromosomenlingen beruht. Dies wird vermutlich auch fiir die 
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Farbbarkeit mit basischen Farbstoffen gelten. Hier besteht allerdings 
noch die Méglichkeit, daB die miitterlichen Chromosomen eine gréBere 


Menge an Ribonucleinsaure enthalten, die nach den Angaben von Kavr- 


MANN und Mitarbeitern (1948), sowie von JACOBSON und WEBB (1952) 
in den Mitosechromosomen angehauft werden soll. Diese Ansicht kann 
jedoch verworfen werden, da die starkere Farbung der miitterlichen 
Chromosomen auch nach der Verdauung mit Ribonuclease erhalten 
bleibt. Die unterschiedliche 
Spiralisation der Chromoso- 
men findet sich auch in den 
mit Colchicin behandelten 
Eiern, und zwar noch nach 
4—5 Std Aufenthalt in der 
Colchicinlésung (Abb. 9). Diese 
Erscheinung J48t sich nicht 
durch die Annahme erkliren, 
daB der miitterliche Kern dem 
vaterlichen in der Entwick- 
= lung vorauseilt. Erstens er- 
Sag utah reicht der Kontraktionsgrad 
der viaterlichen Chromosomen 
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Abb. 10. Anaphase einer normalen ersten Fur- 
chungsmitose. Vaterliche und miitterliche Chro- 
mosomen sind réumlich voneinander getrennt 
und unterscheiden sich in der Farbbarkeit und 
der Lange. Toluidinblaufaérbung. 


Abb. 11. Die beiden Urgeschlechtszellen von 
Cyclops strenuus mit je zwei Karyosomen. 


nicht den der miitterlichen 
und zweitens sollte man ver- 
muten, daB nach 5 Std eine 
Differenz, die auf einem Zeit- 
faktor beruht, sich in den Col- 
chicineiern ausgeglichen hatte. 


4, Entstehung desoxyribonucleinsiurehaltiger, extrachromosomaler 
Korper. 

In den Interphasekernen der ersten vier Furchungsschritte von 
Cyclops strenuus besitzen die Nucleolen keine oder nur unwesentliche 
Mengen an Ribonucleinsiiure. Wiahrend sie mit Fast Green und Saure- 
fuchsin deutlich farbbar sind, vermégen sie keine sichtbaren Quanti- 
titen von Toluidinblau oder Methylenblau,zu binden. Auf spateren 
Entwicklungsstadien hingegen erhalten sie eine auBerst starke Affinitit 
zu basischen Farbstoffen. Auf Grund dieser Verschiedenheit der Nucleo- 
len lassen sich waihrend der Embryonalentwicklung zwei Phasen unter- 
scheiden. Ein entsprechendes Verhalten zeigt die Auspragung von 


heterochromatischen Chromosomenteilen. Bis zum 32-Zellenstadium . 


sind die Chromosomen wihrend der Interphase weitgehend entspirali- 
siert, geben in allen Teilen eine gleichmaBige Feulgenreaktion und lassen 
keine heterochromatischen Abschnitte erkennen. Erst vom 5. Furchungs- 
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schritt ab werden in den Interphasekernen heterochromatische Chromo- 
somenbezirke ausgebildet. Diese sind nicht gleichmaBig itiber den Zell- 
kern verteilt, sondern liegen bevorzugt in der Kernhilfte, die in der 
Telophase dem Centrosom abgewandt ist (Abb. 12). In der friihen Pro- 
phase spiralisieren sich die Chromosomen, wobei das heterochromatische 
DNS-haltige Material abgestoBen wird und als DNS-haltige Grana dann 
neben den Chromosomen im Kernsaft liegt. Die Ribonucleinsaure- 
beladung der Nucleolen, die Ausbildung von Heterochromatin im Inter- 
phasekern und die AbstoBung von desoxyribonucleinséurehaltigem Ma- 
terial von den Chromosomen in der Prophase fallen in die gleiche Ent- 
wicklungsphase und legen die Vermutung nahe, daB diese drei Prozesse 
miteinander in Verbindung stehen. GroBe, ribonucleinsaurereiche Nucleo- 
len dienen als Zeichen intensiver Kern- und Zelltatigkeit (z. B. CaspErs- 
son 1950, Hyptn 1943, Stich 1951, Stich und HAmmertine 1953). 
Man kénnte also aus der stark entwickelten Nucleolarsubstanz in der 
zweiten Entwicklungsphase auf eine intensive Kernleistung schlieBen 
und die Ausbildung heterochromatischer Chromosomenteile hiermit in 
Verbindung bringen. GréBendinderungen des Heterochromatins in Be- 
ziehung zur Kernleistung in Driisenzellen wahrend eines Sekretionscyclus 
konnten auch wirklich bei verschiedenen Drosera-Arten nachgewiesen 
werden (z. B. RosENBERG 1909). Interessant erscheint auch ein Ver- 
gleich zu den entwicklungsphysiologischen Befunden, da8 die Wirkung 
des Zellkernes erst auf einem bestimmten Entwicklungsstadium ein- 
setzt. Vorher liuft die Entwicklung normal ab, gleichgiiltig ob ein 
normaler diploider, ein haploider oder ein artfremder Kern vorhanden 
ist. Vermutlich fallt der Beginn der Kernleistung mit dem Zeitpunkt 
zusammen, auf dem in den Kernen groBe Nucleolen entstehen und 
Heterochromatin ausgebildet wird. 

Diesen Befunden kénnte vielleicht entnommen werden, daB zwei 
Arten von Desoxyribonucleinsaure existieren, eine, die am Aufbau von 
Chromosomen und Genen beteiligt ist, und eine andere, die mit der 
Funktion von Chromosom und Kern korreliert erscheint. Ahnliche Bei- 
spiele an anderen Objekten kénnen hier angefiihrt werden. Wahrend 
der Sekretbildung in den Speicheldriisen von Helix aspersa nimmt die 
Desoxyribonucleinsiuremenge bei offenbar gleicher Chromosomenzahl 
in den Zellkernen, die in dieser Periode eine starke Tatigkeit ausiiben 
miissen, erheblich zu, um dann wiahrend der Sekretionsphase wieder 
abzusinken (LEUCHTENBERGER und SCHRADER 1952). Die Kerne bleiben 
hierbei ungestért, wie aus der mehrmaligen Wiederholung dieses Vor- 
ganges ersichtlich ist. Hier mu8 also eine von der Chromosomenverdop- 
pelung unabhingige Vermehrung von DNS stattgefunden haben, die 
sich wieder von den Chromosomen trennen kann ohne diese zu schadigen. 
Eine hiermit vergleichbare Erscheinung wurde von Lison und PasTEELS 
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(1951) wahrend der Primitiventwicklung von Paracentrotus lividus ge- 
funden. Der Desoxyribonucleinséuregehalt der diploiden Kerne ist wah- 
rend der Differenzierungsvorginge nicht konstant. Bei der Bildung von 
Mikromeren und Makromeren nimmt die DNS in bestimmten Kernen zu 
und fallt dann wieder auf dem Blastulastadium auf den Betrag des 
diploiden ausdifferenzierten Kernes zuriick. Es ware denkbar, daB der 
wechselnde DNS-Gehalt der Kerne durch eine verschieden starke Aus- 
biidung von Heterochromatin zustande kommt. Auf Stadien ohne 
besondere Kerntiatigkeit (wie z.B. im ungefurchten Ei und auf der 
Blastula) wird der DNS-Betrag normaler diploider Kerne gefunden, 
wahrend auf Entwicklungsstadien mit starker Kerntatigkeit durch die 
Entstehung von — bei Seeigeln allerdings wegen der Kleinheit des Kernes 
nicht. erkennbaren — Heterochromatin der DNS-Gehalt zunehmen 
kénnte, um dann nach Beendigung wieder reduziert zu werden. Die 
Abgabe von Desoxyribonucleinsaiure ist bei Cyclops strenuus deutlich 
sichtbar. Bei anderen Objekten kénnte sie jedoch auch in einer Form 
erfolgen, die morphologisch nicht erfaBbar ist. SchlieBlich miBte auch 
die weitverbreitete Bildung extrachromosomaler DNS-haltiger Korper 
auf ahnliche Weise gedeutet werden, z. B. der Chromatinring bei Dytiscus 
(GrarDInA 1901, GUNTHERT 1910), die ausgestoBene Desoxyribonuclein- 
siure aus den Oocytenkernen bei Artemia salina (FAUTREZ-FIRLEFYN 
1950) und bei Acanthocephala (SCHRADER und LEUCHTENBERGER 1952) 
und die Nucleinkérper bei einigen Tipuliden (BAYREUTHER 1952). 

Auf die Existenz zweier verschiedener Desoxyribonucleinsaéurearten 
wurde bereits aus stoffwechselphysiologischen Untersuchungen ge- 
schlossen. Aus Zellkernen verschiedener Organe von Ratten konnte mit 
0,85 Mol NaCl die Desoxyribonucleinsiure in zwei Fraktionen zerlegt 
werden (BENDICH 1952). Die eine Desoxyribonucleinsaureart besitzt 
fast ausschlieBlich nur dann einen Einbau von N*® in die Purine, wenn 
eine Chromosomenreduplikation erfolgt. Die zweite Art hingegen zeigt 
auch in sich nicht teilenden Ruhekernen eine relativ starke Umsatzrate. 
Die Vermutung liegt nahe, da die DNS, deren Stoffumsatzintensitat 
mit der Mitoserate parallel geht, das Chromosomen- und Genmaterial 
aufbaut, und daB die zweite DNS-Fraktion mit der Kern- bzw. Chromo- 
somenleistung korreliert ist und vielleicht die DNS des Heterochromatins 
reprasentiert. Gerade bei Cyclops lieB sich ja zeigen, daB trotz Bildung 
und AbstoBung von Desoxyribonucleinsiure von den Chromosomen die 
Entwicklung vollkommen normal abliuft. Es kann sich also hierbei 
nicht um eine Desoxyribonucleinsiure handeln, die direkt am Aufbau 
des genetischen Materials beteiligt ist. 


5. Das Verhalten der DNS-Kérper wihrend der Mitose. 
Die DNS-Grana kénnen friihestens in dem Prophasekern beobachtet 
werden (Abb. 13). Sie sind in der Kernregion angehauft, in der wahrend 
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der Interphase das Heterochromatin lag. Diese Lage wird bei der An- 
reicherung des Kernsaftes mit Ribonucleinsaéure beibehalten. Auch die 
Chromosomen zeigen auf diesem Stadium noch keine besondere Orts- 
verinderung. Die Einlagerung der Ribonucleinséure in den Kernsaft 
kann also fiir irgendwelche Bewegungserscheinungen nicht verantwort- 
lich gemacht werden. Sogar bei der Ausbildung der Spindel tritt noch 
keine unmittelbare Ortsverlagerung der Grana ein. Wenn fiir die Er- 
klarung der Metaphasewanderung der Chromosomen irgendwelche von 





Abb. 12, Interphasekern eines 32-Zellenstadiums von Cyclops strenuus. Die heterochroma- 
tischen Chromosomenabschnitte sind in einer Kernhalfte angehauft. Feulgenreaktion. 





Abb. 13. Prometaphase. Die Desoxyribonucleinséure (DNS)-haltigen Grana liegen im 
Kernraum und werden von der Spindel eingeschlossen. Die Kernmembran bleibt noch 
erhalten. Toluidinblaufairbung. 


Abb. 14. Prometaphase auf etwas spiterem Stadium wie in der Abb. 13. Die DNS-Grana 

wurden gegen die Centrosome verlagert und kommen an die Spindelperipherie zu liegen. 

Die schwarz eingezeichneten DNS-Grana sind an der oberen, die weiBen an der unteren 
Seite der Spindeloberflache. 


den Centrosomen ausgehende Gelatinisierungs- und Konzentrations- 
prozesse angenommen wurden, so scheint diese Vorstellung zumindest 
fiir die Mitose von Cyclops strenuus nicht zu stimmen. Man miiBte dann 
unbedingt eine Verlagerung der DNS-Grana, die in dieser Phase wesent- 
lich kleiner sind als die Chromosomen, gegen den Aquator verlangen. Da 
sie ihren Ort jedoch nicht andern, werden sie von der sich ausbildenden 
Spindel eingeschlossen. Kurz danach wandern die Chromosomen gegen 
die Aquatorialplatte, wahrend die Grana sich nach der entgegengesetzten 
Seite hin, also gegen die Centrosomen verschieben (Abb. 14). Das Vo- 
lumen der DNS-Grana wird hierbei etwas vergréBert, was jedoch teil- 
weise, wenn nicht ausschlieBlich auf einer Verschmelzung beruhen 
kénnte. Ob die Grana etwa auch seitlich aus der Spindel herausgestoBen 
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werden, ist ungewi8, jedoch unwahrscheinlich. Die manchmal an der 
Seite der Spindelfigur liegende DNS-Grana (z. B. links in Abb. 14) 
kénnten bereits von Anfang an diese Position eingenommen haben. Sind 
die Grana einmal an der Spindelperipherie angelangt, so verbleiben sie 
an dieser, verteilen sich zwar etwas, gelangen jedoch niemals in das 
Cytoplasma. Hieran werden sie vermutlich durch die Kernmembran 
gehindert, die in dieser Mitosephase noch gut sichtbar bleibt. 


Tabelle 1. Wahrend der Mitose stattfindende Anderungen der Ldnge und der Breite 
der Teilungsspindel und des Raumes, welcher von den Chr en en 
wird. Die MeBbezeichnungen sind dem Schema rechts zu entnehmen. “Als MeB- 
punkt an den Chromosomen diente das Kinetochor. Die MeBwerte sind in pu an- 




















gegeben. 
Spindel Chromosomen 
1 2 3 4 
Kia tok 
Metaphase |21,6—22,4} 19,2 0 13,8 em 
20,8 0,8 11,2 7 . 
Anaphase 1 19,2 5,4 9,6 ‘ AANA T? , 
17,6 6,4 8,8 \ 
17,6 12,0 8,0 of: A, 
16,8 13,4 6,4 Sa eee fp 
17,6 14,4 5,4 \ if 
16,8 15,2 4,8 » vvuv J 
16,8 16,0 4,8 \ / 
14,4 17,6 4,8 Se ; 
12,0 17,6 4,8 NY wih 
9,6 19,2 4,8 BGI L 
Telophase 7,2 20,0 = 
4,5—5,4] 21 6-22, 4 e 














1 Die Messungen kénnen nicht genau durchgefiihrt werden, da die Spindelfasern 
auf den Praparaten nicht geniigend scharf von den Centrosomen abgegrenzt er- 


scheinen. 
2 Die Chromosomen bilden blaschenférmige Karyomeren. Die Ausdehnung der 


Platte, die von den Chromosomen eingenommen wird, kann also nicht bestimmt 
werden. 


In der friihen Metaphase sind die Linge und die Breite der Spindel 
mit etwa 21 ungefihr gleich. Wie aus Tabelle 1 ersichtlich, betragt die 
Breitenausdehnung der Aquatorialplatte, in der die Chromosomen ein- 
geordnet sind, nur etwa 14 y; sie ist also kleiner als die Breitenausdeh- 
nung der Spindelfigur. In der spiiten Metaphase und friihesten Anaphase, 
wenn die Kinetochoren gerade sichtbar auseinanderweichen, riicken die 
Chromosomen etwas zusammen, ihre Breitenausdehnung reduziert sich 
auf etwa 11,54. Die an der Spindeloberfliche angeordneten Grana 
findet man in dieser Phase dem Aquator genihert, die ersten haben 
. diesen bereits erreicht, die letzten liegen ungefahr in der Mitte zwischen 
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Aquator und Centrosom (Abb. 15). Die aquatorwarts gerichtete Be- 
wegung der Grana muB schon in der spiten Metaphase eingesetzt haben, 
vermutlich in einem Zeitpunkt, in dem bereits ein leichtes Zusammen- 
riicken der Chromosomen eintrat. Diese Erscheinung l48t erkennen, 
daB bereits vor der Anaphase irgendwelche Krafte in der Spindel wirk- 
sam sind. Die DNS-Grana bleiben kugelig. Ihr Volumen nimmt etwas 
zu, wie sich aus einem Vergleich der Abb. 14 und 15 ergibt. Besonders 
sei noch darauf hingewiesen, da8B die Granabewegung sich an der Spindel- 
oberfliche abspielt, vermutlich zwischen der Spindelfigur und der Kern- 
membran. Die Anordnung der Grana lé8t sich an Spindelquerschnitten 
deutlich erkennen (Abb. 22 und 28). 

Wiahrend in der Anaphase die Chromosomen in der Spindel polwarts 
wandern, verschieben sich die Grana auBerhalb der Spindel weiter gegen 
den Aquator (Abb. 16 und 17). Hierbei nimmt das Volumen der Grana 
wesentlich zu. Von besonderem Interesse erscheint der Befund, daB 
Volumenzunahme und Formanderung nur in einem ganz engen Bereich 
um den Aquator stattfinden. Dies ist besonders gut aus Abb. 17 ersicht- 
lich. Die nur einige (3—4) Mikra von der Aquatorialplatte centrosomen- 
warts liegenden Grana lassen noch keine Anderungen erkennen. Die 
Volumenzunahme beruht zum Teil auf einer Verschmelzung, zum anderen 
Teil héchstwahrscheinlich auf einer Quellung. Eine Substanzvermehrung 
ist unwahrscheinlich. Auch die Ausbildung von Vakuolen in den DNS- 
K6rpern, sowie die spater wieder stattfindende Volumenabnahme deuten 
jedenfalls eher auf Quellungsvorgange als auf eine Substanzvermehrung 
hin. Neben der GréBenzunahme erfolgt noch eine Deformation der bis 
dahin kugeligen Grana. Es entstehen, wie Abb. 16 und 17 erkennen 
lassen, langliche Gebilde, die in der friihen Anaphase immer quer zur 
Spindelrichtung orientiert sind. Die Chromosomen riicken, je naher sie 
den Centrosomen kommen, um so enger zusammen (s. Tabelle 1 und 
Abb. 15—18). Auch die von Centrosom zu Centrosom verlaufenden 
Fasern riicken naiher zusammen. Demgegeniiber bleiben die DNS-Grana 
bis ungeféhr zum zweiten Drittel der Anaphase in der ganzen Breite 
der urspriinglichen Aquatorialplatte liegen (Abb. 17). Erst in der spiten 
Anaphase riicken sie dann in die Mitte und werden in die Spindelfasern, 
die noch gut sichtbar von Centrosom zu Centrosom fiihren, aufgenommen 
(Abb. 18, 19). Die urspriingliche Querorientierung der DNS-Grana 
(Abb. 17) veriandert sich zu einer Lingseinordnung (Abb. 18, 19). Diese 
findet jedoch erst statt, wenn die Grana zwischen die Spindelfasern 
geraten (Abb. 24, 25). 

Zwischen den polwarts wandernden Chromosomen, die immer enger 
zusammenriicken und den Resten der Kernmembran erscheint eine 
ribonucleinsiurehaltige Substanz, die jedoch keine Faserstruktur er- 
kennen 1aBt. 
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18 19 20 21 
Abb. 15—21. Verlagerung der DNS-Grana gegen den Aquator (Abb. 14—16), ihre Ein- 
beziehung in die Centrosomenfasern (Abb. 17, 18) und ihre Wanderung gegen die Telo- 
phasekerne (Abb. 19, 20). Von den Chromosomen sind nur jeweils einige eingezeichnet. 
um die Mitosestadien zu charakterisieren. Auf Abb. 15—17 erkennt man die Verschmialerung 
der Spindelfigur. N&ahere Beschreibung im Text. Toluidinblaufarbung. 


In der spaéten Anaphase und Telophase setzt schlieBlich eine Wande- 
rung der langlich ausgezogenen DNS-Korper in Richtung der Centro- 
somen ein. Die Verteilung erfolgt meist mehr oder minder gleichmaBig 
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(Abb. 20). Oft sieht man hantelférmig eingeschniirte K6érper, die dann 
spiter vermutlich entzweireiBen. Sind die DNS-Kérper an den Telo- 
phase- bzw. Interphasekernen angelangt, so kugeln sie sich wieder ab 
(Abb. 20, 21). In die Zellkerne werden sie nicht aufgenommen. 
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Abb. 22. Zwei Querschnitte durch ein spites Metaphasestadium, welches die Lage der 
DNS-Gana an der Spindeloberflache unterhalb der Kernmembran demonstrieren soll. 


Abb. 23. Querschnitt durch ein Anaphasestadium, das ungefaihr dem der Abb. 16 entspricht. 

Die DNS-Grana liegen an der Spindelperipherie. Die Chromosomen nehmen einen wesent- 

lich geringeren Raum ein als in der Metaphase, wie aus einem Vergleich zur Abb. 22 
ersichtlich ist. Toluidinblaufarbung. 


Auf spateren Furchungsstadien findet man 6fters im Cytoplasma 
DNS-Grana, die noch von der vorangehenden Mitose herstammen. Diese 
K6rper bleiben wahrend des ganzen Mitosecyclus mehr oder minder am 
gleichen Orte liegen. Die soeben be- 
schriebenen charakteristischen Be- 1 Har 
wegungserscheinungen werden nur dM i | , 
von den an der Spindeloberfliche “e r oe 3) i le 
liegenden Grana ausgefiihrt. Diese jt | I 
sind vermutlich durch eine Kern- 
membran vom ibrigen Cytoplasma 24 25 26 

. . * Abb. 24—26. Die Aufnahme der DNS- 
getr ennt. Kine Persistenz emer Grana in die Centrosomenfasern wahrend 
Membran braucht jedoch nicht un- der spateren Anaphase. In der Faserrich- 
bedi d tung ausgezogen sind ausschlieBlich die 

e ingt angenommen zu werden. innerhalb der Fasern liegenden Grana 
Bei den colchicinbehandelten Eiern »2w. Granateile. Abb. 24 und 25 Langs- 
i schnitte, Abb. 26 Querschnitt. 
sieht man, daB sogar nach Auf- Toluidinblaufarbung. 
lésung einer Kernmembran die Kern- 
substanzen zusammenbleiben und ziemlich scharf von dem umgeben- 


den Cytoplasma abgesetzt sind. 


6. Entwurf einer Mitosehypothese. 
Im folgenden ist eine Vorstellung iiber den Mechanismus der Mitose 
entworfen, die besonders auf der submikroskopischen Organisation von 
Kernsaft und Spindel fuBt. Da von Beobachtungen an mikroskopisch 
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erkennbaren Strukturen und deren Zusammensetzung ausgegangen wird, 
ist man zu Analogieschliissen genétigt. Als geeignetes Vergleichsobjekt 
erscheinen Tabakmosaikviren in ihrem Verhalten in einer konzentrierten 
Lésung. Die hier aufgestellte Hypothese ist somit eine Modellvorstellung 
und birgt alle Vor- und Nachteile einer solchen in sich. Besonders stiitzt 
sie sich auf die Nucleoproteidnatur der Spindelfasern. Diese ist bei 
Cyclops strenuus, Sabellaria spinulosa und Clupea harengus (SticH 195la 
und c), bei der Zwiebelwurzel (Ris 1947), in Furchungszellen von Am- 
phibien (Bracuet 1945) und der Eireifungsteilung von Ascaris megalo- 
cephala (PASTEELS 1948) nachgewiesen worden. Ob in den Spindeln 
aller Gewebe und bei allen Organismen Nucleoproteide vorkommen, ist 
zur Zeit ungewi8 und miBte erst eingehend gepriift werden. 


a) Die Bedeutung der Ribonucleinsiure im Kernsaft des Prophasenucleus. 

In Arbeitskernen, die einen relativ starken Stoffumsatz von Pro- 
teinen, Fetten und Nucleinséuren haben, miissen alle Substanzen den 
Kernsaft passieren, diejenigen, die zu den Chromosomen gelangen, 
ebenso wie die, welche von den Chromosomen in das Cytoplasma diffun- 
dieren. Im Kernsaft muB es infolgedessen zu einer Ansammlung der 
verschiedensten Stoffe kommen. Einen direkten Beweis der komplexen 
Zusammensetzung des Kernsaftes konnte BAUER (1933b) an zentrifugier- 
ten Oocyten von Tipula paludosa erbringen. Der Kernsaft léBt sich bei 
diesem Objekt in 5 Schichten trennen, deren Substanzen also unterschied- 
liche spezifische Gewichte haben, sich auBerdem verschieden anfarben 
lassen und auf cytochemische Teste unterschiedlich reagieren. Aus dem 
Kernsaft bildet sich nun bei den meisten Objekten die Teilungsspindel 
aus. Es ist sicherlich ausgesci:lossen, daB fiir den Aufbau der Spindel- 
fasern alle gerade zu dieser Zeit im Kernsaft vorhandenen Substanzen 
verwendet werden. Eine gewisse Selektion und Vorbereitung des fiir 
die Spindel notwendigen Materials mu8 erfolgen. Hierfiir kénnte die 
Ribonucleinséiure verantwortlich sein, die bei Cyclops, Sabellaria, Clupea 
und Tipula wahrend der Prophase im Kernsaft erscheint (SticH 1951). 
Die mit gleichem Ladungsmuster und gleicher Ladungsintensitaét ver- 
sehenen Ribonucleinsiuremolekiile verbinden sich im Kernsaft auf Grund 
ihrer sauren Gruppen ausschlieBlich mit basischen EiweiBen, und zwar 
vermutlich nur mit solchen Proteinen, deren basische Gruppen eine 
weitgehend ahnliche Anordnung im Molekiil aufweisen. Es ist jedoch 
auch vorstellbar, daB die Nucleinsaéuren sich nicht mit Polypeptiden 
verbinden, sondern mit Aminoséuren, die erst dann zu einer Peptid- 
kette zusammengeschlossen werden. In beiden Fallen entstehen Ribo- 
nucleinséure-EKiweiBkomplexe gleichen Aufbaues. Die Nucleinsiuren 
und auch die Nucleoproteide sind in einem py-Bereich von etwa 6—7,6, 
wie er fiir den Kern angenommen werden darf (s. Rigs 1938), lang- 
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gestreckte, steife Molekiile (Jorpan 1951); die EiweiBmolekiile liegen 
also in weitgehend entfaltetem Zustande vor (BJGRNESJO und TEORELL 
1945). Diese flichenhafte Form der Proteine wird auch bei der Re- 
duplikation von Nucleoproteiden angenommen (FRIEDRICH-FREKSA 
1940, 1948) und hierbei die Bedeutung der Nucleinséuren in einer Ent- 
faltung der EiweiBmolekiile gesehen (Havrowirz 1952, Havrowrrz 
und CraMpToN 1952). Das hier auf Grund der Nucleoproteidnatur 
postulierte Vorhandensein von entfalteten Proteinmolekiilen im Kern- 
saft des Prophasekernes deckt sich mit der Annahme von Wana (1949 
und 1950), der auf Grund anderer Uberlegungen zur selben SchluB- 
folgerung kam. 

Wie aus polarisationsoptischen Untersuchungen folgt, hat die Sub- 
stanz, die die Spindelfasern aufbaut, eine anisotrope Struktur. Die von 
mehreren Autoren (z.B. Scumipt 1936, 1939, Swann 1951, Inovsé 1952) 
beschriebene Doppelbrechung der Spindel setzt sich, wie genaue von 
PFEIFFER (1951) an Cyclops durchgefiihrte Messungen zeigen, aus einer 
Formdoppelbrechung und einer Eigendoppelbrechung zusammen. 
Letztere betrigt bei Cyclops etwa 5,4-10°3An. Die Eigendoppelbre- 
chung kann nur durch die anisotrope Struktur der Spindelsubstanz 
verursacht sein. Dieser Forderung, die man an das Spindelmaterial 
stellen muf, entsprechen die Nucleoproteide: sie zeigen eine starke 
Strémungsdoppelbrechung und einen UV-Dichroismus (z. B. CASPERSSON 
1940, Davipson 1950, Ranpatyt 1951, ScorammM 1952). 


b) Ausbildung der Teilungsspindel. 

Das Erscheinen der Ribonucleoproteide im Kernsaft fihrt, wie oben 
erortert, zur Ausbildung von anisotropen Nucleoproteiden und hiermit 
zu entfalteten EiweiBmolekiilen, erklirt jedoch noch nicht, wie es zu der 
Entstehung von Spindelfasern kommt. Hierzu bedarf es eines zusatz- 
lichen Faktors, der z. B. durch Colchicin gehemmt werden kann. 

Zu einem Verstandnis der Spindelbildung gelangen wir vielleicht am 
ehesten, wenn wir zum Vergleich das Verhalten und die Eigenschaften 
der Viren heranziehen. Der Nachweis von Nucleoproteiden im Kernsaft 
berechtigt wohl dazu, die ribonucleinsaurehaltigen Viren, im besonderen 
die Tabakmosaikviren, als Modell zu verwenden. In einer konzentrierten 
Lésung besitzen unter bestimmten Bedingungen die Tabakmosaikviren 
die Fahigkeit, sich sowohl Ende an Ende als auch Seite an Seite zu legen 
und so gréfere faserartige, doppelbrechende Aggregate zu bilden (Uber- 
blick bei Markuam 1953). Diese kristallinen bzw. parakristallinen Virus- 
komplexe kénnen beliebig lang werden, wahrend ihre Breitenausdehnung 
bei einer bestimmten Anzahl fixiert erscheint. Eine Wachstums- 
beschriinkung bei einer bestimmten GroBenordnung lassen am deutlich- 
sten die Versuche von ScHRAMM (1947) erkennen: aus 1/,, und 4/, Teilen 
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von Tabakmosaikviren entstehen Gebilde von Virusgr6Ben, keine gréBe- 
ren und unter giimstigen Bedingungen auch keine kleineren. 

Nehmen wir diese Eigenschaft der Viren auch fiir die mit ihnen ver- 
gleichbaren Nucleoproteide des Kernsaftes an, so kénnte man sich die 
Spindelbildung ungefaihr folgenderma8en vorstellen: Entsprechend den 
Verhiltnissen in einer Viruslésung wiirden die Nucleoproteide des Kern- 
saftes beim Erreichen einer bestimmten Konzentration zu einer end- 
weisen sowie zu einer allerdings beschrankten seitlichen Aggregation 
neigen. Diese kann jedoch auch durch Anderungen des Milieus hervor- 
gerufen werden, z. B. durch bestimmte Salz- und Wasserstoffionen- 
konzentrationen. Auf diese Weise wird die Bildung faserartiger Struk- 
turen veranlaBt. Die Fahigkeit der Nucleoproteide doppelbrechende 
Fasern zu bilden kann leicht durch einen Reagenzglasversuch demon- 
striert werden. In einer Mischung von Ribonucleinséure oder Desoxy- 
ribonucleinsiure mit Histonen entstehen bei einer bestimmten Konzen- 
tration der beteiligten Stoffe zum Teil faserartige Prizipitate, in denen 
der gréBte Teil der Molekiile orientiert vorliegt, wie aus der starken 
Doppelbrechung und aus dem Dichroismus nach Toluidinblaufarbung 
hervorgeht (Sticu, unveréffentlicht). 

Die Nucleoproteidnatur des Kernsaftes macht also die Entstehung 
von Fasern verstandlich, sagt jedoch in dieser Art noch nichts aus tiber 
das Zustandekommen der charakteristischen orientierten Lage der 
Spindelfasern. Eine konkrete Vorstellung dariiber wurde von BERNAL 
(1940) und spiter von OsTERGREN (1945, 1949, 1950, 1951) entwickelt. 
Sie machen die in Tactoiden (BERNAL 1940, BERNAL und FaNKUCHEN 
1941) wirksamen Krafte verantwortlich, nimlich die Tendenz der Viren 
zur linearen Anordnung, sowie die Oberflaichenspannung, welche die 
linsenférmige Form verursacht, die in sehr grober Annaherung einer 
Spindelfigur ahnelt. Zu einem Vergleich wird man jetzt um so mehr 
angeregt, als durch den Nachweis von Nucleoproteiden im Kernsaft und 
Spindel eine’ weitgehende Ahnlichkeit zu den Verhiltnissen in einer 
Viruslésung gegeben erscheint. Trotzdem ist dieser Analogieschlu8 wohl 
nicht berechtigt. Die Teilungsspindel stellt kein loses Aggregat von 
Molekiilen oder Molekiilkomplexen dar, sondern ein Gebilde mit diskreten 
Fasern, die von Pol zu Pol und von den Polen zu den Chromosomen 
verlaufen. Die Zweifel an der Realitat solcher in fixierten Praparaten 
deutlich sichtbaren Fasern kénnen nach den _ polarisationsoptischen 
Ergebnissen, besonders den Untersuchungen von Inovuk (1952, 1953), 
aufgegeben werden. Auch ist die Teilungsspindel nicht nur aus Nucleo- 
proteiden zusammengesetzt, sondern besteht z. B. noch aus Polysaccha- 
riden und enthalt vielleicht auch noch Fermente (DANIELLI 1953). 
SchlieBlich kommen noch andere Bedenken hinzu, auf die bereits 
ScHRADER (1951) und Huaues (1952) ausfiihrlich hingewiesen haben und 
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die deshalb hier nicht weiter erértert werden brauchen. Nehmen wir 
jedoch versuchsweise trotzdem die Tactoidnatur fiir die Spindel an, so 
wirde dies noch nicht erklaren, wie die Spitzen der Tactoide stets zu 
den Centrosomen gelangen. Man miiBte also attraktive Krafte zwischen 
Centren und Tactoidspitzen annehmen, oder die ganzen Tactoide ge- 
richtet entstehen lassen. Im folgenden sei eine Ansicht entwickelt, 
welche die in Tactoiden herrschenden 
Krafte fiir die gerichtete Spindelent- 
stehung nicht bendtigt. 

Wir wollen die Frage zu _beant- 
worten suchen, wie die Centrosomen 
die Nucleoproteide des Kernsaftes, die 
zur Faserbildung neigen, orientieren 
kénnen. Die Centrosomen verursachen 
im Cytoplasma eine radiale Einstellung 
von Molekiilen an ihrer Oberflache, 
wie aus polarisationsoptischen Unter- 
suchungen erschlossen werden kann 27 





(Swann 1951). Hierbei werden sicher- A>». 27. Schema der Kernsafténde- 
lich elektrostatische Krafte wirksam 
sein (vgl. Abb. 27). Als Modell kénn- 
ten die Versuche von THIELE (1948) 
an organischen Kolloiden herangezogen 
werden, bei denen die anisotropen Par- 
tikelchen in der Solphase sich radial 
zu einem Koagulationszentrum ein- 
stellen. Ahnliches kénnte auch fir den 
Kernsaft angenommen werden. An den 


rung wahrend der Prophase bis Meta- 
phase. Von links nach rechts fort- 
schreitend : Das Erscheinen von steifen 
gestreckten Rib leins& lekii- 
len — im Kernsaft, in dem gefal- 
tene EiweiBe s liegen. Entstehung 
eines Ribonucleinsdure - Proteinkom- 
plexes @==, in dem die Proteine ent- 
faltet vorliegen. Radiale Einstellung 
der in der Centrosomenniahe liegenden 
Nucleoproteide auf die Centrosomen- 
oberflache hin. Aggregation von wei- 
teren Nucleoproteiden auf das erste 
fixierte Molekiil und Versteifung 
dieser Nucleoproteidkette durch 





Stellen des Kernes, die den Centroso- die Polysaccharide ===. 


men anliegen, erfolgt eine auf das Cen- 

trosom ausgerichtete radiale Einstellung der Nucleoproteide (Abb. 27). 
Hierbei erscheint es vorerst gleichgiiltig, ob die Kernmembran auf- 
gelést wird oder ob sie erhalten bleibt. Die Centrosomen kénnen durch 
die Kernmembran hindurch auf den Kerninhalt einen EinfluB ausiiben. 
Dies erkennt man aus der gerichteten Anordnung der Chromosomen in 
den Bukettstadien vieler Meiosen, besonders jedoch aus der Chromo- 
somen- und Centrosomenbewegung bei Anisolabis maritima (SCHRADER 
1941). Die Chromosomen fihren innerhalb der Kernmembran dieselbe 
Wanderung aus wie die Centrosomen an der AuBenseite. Am deutlich- 
sten ausgepragt ist eine Wirkung durch die Kernmembran hindurch bei 
dem Flagellaten Barbulanympha (CLEVELAND 1934). An den Stellen der 
Kernmembran, an denen innen die Kinetochoren liegen, inserieren auBen 
die Spindelfasern. Wird also die Lage der ersten Nucleoproteidmolekile 
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durch die Centrosomen determiniert, so wird hiermit die Faserrichtung 
festgelegt, da eine weitere Anlagerung von Molekiilen durch die Stellung 
des ersten in eine bestimmte Einordnung gezwungen wird. Ein ent- 
sprechender Vorgang kénnte auch an den Kinetochoren stattfinden. 
Vielleicht ist dieser Fall bei Acroschismus wheelert verwirklicht, wo die 
sich ausbildende Spindel nicht durch die Pole, sondern, zumindest in 
den ersten Stadien, durch die Lage der Kinetochore bestimmt wird 
(HucHeEs-ScoraDER 1924). . 

Die aus den Virusaggregaten gebildeten Tactoide, Fasern oder La- 
mellen sind sehr labile Gebilde. Bereits durch relativ schwaches Schiit- 
teln kénnen sie zum Zerfall gebracht werden. Die Spindelfasern hingegen 
sind stabile Strukturen. Sie lassen sich durch Mikronadeln dehnen, 


durch Druck und Zentrifugalkrafte verbiegen. Man ist gendtigt anzu- © 


nehmen, da8 auBer den Nucleoproteiden noch ein stabilisierender Faktor 
bei der Spindelbildung wirksam ist. Vielleicht sind es die in der Spindel 
nachgewiesenen Polysaccharide, welche eine Verfestigung der Fasern 
bewirken. Dies erscheint nicht unwahrscheinlich, da in den verschie- 
densten Gewebefasern (z. B. im Kollagen, Bindegewebe, Glaskérper usw.) 
die Polysaccharide wirklich strukturbildende Funktion ausiiben. SchlieB- 
lich muB noch in Erwagung gezogen werden, daB die EiweiBe iiber Sulfid- 
briicken untereinander sich verketten kénnen (RAPKIN, nach BRACHET 
1945, Dustin 1949). 


c) Gradient von Centrosom zum Aquator. 

Die gesamten Spindelfasern entstehen bei Cyclops strenwus und auch 
bei vielen anderen Objekten innerhalb des Kernes aus dem Material des 
Kernsaftes. Die Spindelfasern sind, soweit dies aus mikroskopischen 
Untersuchungen erschlossen werden kann, an den Centrosomen und in 
der Aquatorialregion gleich dick. Der Raum, den die Spindelfasern 
hingegen einnehmen, ist an den Centrosomen wesentlich kleiner als im 
Aquator. Auf diese Weise miissen der Zwischenraum zwischen den 
Spindelfasern und die darin vorhandenen Substanzen gegen den Aquator 
natiirlich zunehmen. Vielleicht bietet dies eine Méglichkeit die Befunde 
von SwaNN (1951) zu deuten. Vom Centrosom zum Aquator nimmt 
der Brechungskoeffizient (— Gangunterschied mal Spindeldicke in den 
einzelnen Regionen) erheblich ab. Die Starke der Doppelbrechung der 
einzelnen Faser kann in allen Bereichen der Spindel gleich sein, unter- 
schiedlich ist nur die unorientierte Menge der Substanz, die zwischen 
den Spindelfasern liegt und die gegen den Aquator erheblich zunimmt 
und so die Starke der Gesamtdoppelbrechung herabsetzt. 

Durch diese unterschiedliche Menge der zwischen den Spindelfasern 
liegenden Substanz kénnte eine Differenz entlang den Spindelfasern 
selbst zustande kommen. Nehmen wir an, daB die Fasern aus Sub- 
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stanzen von Zwitterionennatur bestehen und daB die Substanz zwi- 
schen den Fasern ebenfalls eine Ladung besitzt. Ist diese basisch, 
so wird sie die basischen Gruppen der Fasern zuriickdrangen, wodurch 
diese einen sauren Charakter erhalten werden. Da nun an den Centro- 
somen nur geringe Mengen, vielleicht sogar iiberhaupt keine basischen 
Stoffe zwischen den Spindelfasern liegen, so erfolgt auch keine oder nur 
eine unvollstandige Absattigung der basischen Gruppen, so daB also die 
Fasern selbst in diesem Bereich keine sauren Eigenschaften annehmen. 
Auf diese Weise kénnte ein Ladungsgefille von Centrosom zum Aquator 
entstehen, das unter Umstanden fiir eine gerichtete Bewegung der Chro- 
mosomen verantwortlich gemacht werden kann. 


d) Das Verhalten der Spindelsubstanz wihrend der Anaphase. 


Aus der Abnahme der Doppelbrechung wahrend der Anaphase- 
bewegung der Chromosomen wurde zum ersten Male von Scumipt 
(1936) auf eine Faltung der Molekiile der Spindelfasern geschlossen und 
dadurch ein Vergleich zur Muskelkontraktion (z.B. Bracnet 1945, 
Lettr& 1951) angeregt. So bestechend dieser auf den ersten Blick auch 
sein mag, so erweist er sich doch als zu grob und ungeeignet. Die Masse 
der Muskelfasern bleibt im kontrahierten und expandierten Zustande 
gleich, die Spindelfasern hingegen verschwinden wahrend der Anaphase, 
sie werden aufgelést. Dies kann zum mindesten fiir die Mitose und 
Meiose von Cyclops strenuus und Sabellaria spinulosa als gesicherter 
Befund angesehen werden. Hiermit soll keineswegs das Vorhandensein 
einer Kontraktion geleugnet werden, nur darf hierbei der Abbau der 
Spindelfasern nicht ignoriert werden. 

Unter der Annahme der Nucleoproteidnatur der Spindelfasern laBt 
sich vielleicht folgende Vorstellung iiber das Verhalten der Spindelfasern 
wahrend der Anaphase entwickeln: In den Spindelfasern erhalten die 
Nucleinsiuren die EiweiBe in entfaltetem Zustand. Eine Trennung der 
Nucleinséuren von den Proteinen wird deren Faltung bedingen und 
dadurch zu einer Verkiirzung der Spindelfaser fiihren, die man als eine 
Art ,,Kontraktion“‘ ansehen kénnte. Aus polarisationsoptischen Unter- 
suchungen wissen wir, daB eine Faltung der Spindelsubstanz nicht an 
der ganzen Faser gleichzeitig einsetzt, sondern am Aquator beginnt und 
sich gegen die Pole fortpflanzt. Man ist also gendétigt eine schrittweise 
,,Kontraktion“ und Auflésung anzunehmen. Diese wird am leichtesten 
unter der Annahme verstandlich, daB von den Chromosomen selbst die 
Nucleoproteidspaltung bewirkt wird. Vielleicht diffundieren von ihnen 
Fermente ab, welche die Nucleinsiure-Eiwei8spaltung herbeifithren. Das 
Vorhandensein von Phosphatasen in den Chromosomen macht diese 
Vorstellung prinzipiell méglich. Dieses Problem wurde bereits von 
Swann (1951) ausfihrlich erértert. 
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Die Aneinanderreihung der Nucleoproteide zu den faserartigen Struk- 
turen der Spindel erfolgt durch ihre besonderen Ladungsiauster. Durch 
die Abspaltung der Nucleinsaéuren wird die Form und mithin die Ladung 
grundsatzlich geindert. Das nun gefaltete Proteinmolekil kann sich 
dann nicht mehr in der Nucleoproteidkette halten ; es verlaBt die Spindel- 
faser und gelangt so in die Substanz, die zwischen den Spindelfasern 
liegt und die in der Anaphase auBerhalb der Spindel beobachtet werden 
kann, wohin sie vermutlich durch Strémung transportiert worden ist. 


4 
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Abb. 28a—c. Schema der aus der Granabewegung erschlossenen Strémung. Die gestrichelten 
Pfeile geben die Chr verlagerung an. a Metaphase bis mittlere Anaphase, b Ana- 


phase, c spate Anaphase bis Telophase. Der Kreis stellt den Kern dar. Abb. 28c demon- 
striert den EinfluB der Strémung auf die Chromosomen in der spiten Anaphase bzw. Telo- 
phase, die iiber die Kernausdehnung = Spindelausdehnung hinausgeschoben werden kénnen. 


e) Strémungserscheinungen wikrend der Anaphase. 

Aus der Bewegung der DNS-Grana wahrend der Mitose 14Bt sich 
auf Str6mungen innerhalb des Teilungsapparates schlieBen. Die in Be- 
ziehung zu der Chromosomenwanderung stehende Verlagerung der Grana 
ist in ihren wesentlichen Phasen in den Schemata der Abb. 28 wieder- 
gegeben: a) Wahrend die Chromosomen zu den Polen wandern, ver- 
schieben sich die Grana gegen den Aquator und quellen etwas auf, wenn 
sie in der Aquatorialplatte angelangt sind. b) Die Grana verlassen die 
Peripherie der Spindelfigur, an der sie bis dahin lagen, werden von den 
kontinuierlichen Fasern aufgenommen und in der Richtung der Spindel 
ausgezogen. c) Die Grana werden auseinandergerissen und an die Telo- 
phasekerne verlagert. 

Die Strémung wird von der zwischen den Spindelfasern liegenden 
Substanz ausgefiihrt, zu der sich noch das bei der Spindelkontraktion 
abgebdute Material gesellt. Auf diese Weise wird die unorientierte 
Spindelsubstanz aus der Spindelfigur, die standig enger wird, beseitigt 
und so eine Anreicherung vor den gegen die Centrosomen wandernden 
_Chromosomen vermieden. AuBerhalb der Spindel sammelt sich das 
ausgestoBene Material an. 
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Voraussctzung der im Schema Abb. 29 wiedergegebenen Strémung 
ist eine Abgrenzung des Kernsaftes bzw. der Spindelfigur von dem um- 
gebenden Cytoplasma. Auf den spateren Furchungsstadien von Cyclops 
strenuus scheint dies durch die Kernmembran gegeben zu sein, die lange 
Zeit auf fixierten Praparaten sichtbar bleibt. Eine Erhaltung der Kern- 
membran wahrend eines Mitosecyclus ist bei Protozoen eine weit ver- 
breitete Erscheinung. Wapa (1950) fand sie auch bei den Mitosen von 
Tradescantia und in den Prothallien von Osmunda und vermutet, daB 
die Angaben iiber eine Auflésung der Kern 
membran in der Prophase zum Teil auf falschen 
Beobachtungen fuBen. Fehlt eine Kernmembran 
bzw. eine Abgrenzung der Spindelfigur vom 
Cytoplasma, so wird vermutlich die Strémung 
in dieses iibertreten und sich wahrscheinlich mit 
der Plasmastrémung vermischen. Wie aus den 
Abbildungen von B&iak (1927, 1929) ersichtlich 
ist, wird von den Mitochondrien im Cytoplasma 29 
oft eine der Granabewegung recht ahnliche Ver- . Abb. 29. Gesamtverlauf 


se der Strom innerhalb 
lagerung ausgefiihrt. as Kenipeadil 


f) Chromosomenbewegung wihrend der Mitose. 

Interphase. Bereits wihrend der Interphase, nicht erst in der Pro- 
phase, beginnen die ersten Vorbereitungen zur Mitose. Ein Interphase- 
kern, der in die Mitose eintreten wird, besitzt einen grundsatzlich anderen 
Stoffwechsel als ein Interphasekern in nicht oder zumindest sich langere 
Zeit nicht teilenden Zellen. Es ware wiinschenswert, hier auch eine sprach- 
liche Unterscheidung zu treffen. Die Namen Antephase (BULLOUGH 
und JoHNsoN 1951) und Praéprophase (HucHES 1952) wurden vorge- 
schlagen. Vielleicht lieBe sich diese Periode der Inverphase — oder in 
einigen Fallen die ganze Interphase — mit dem Ausdruck Synthesephase 
am besten charakterisieren, da in ihr die meisten fiir die Mitosevorgange 
notwendigen Syntheseprozesse ablaufen. So erfolgt in der ,,Synthese- 
phase‘ die Synthese von Desoxyribonucleinsaéure in den Chromosomen 
(PASTEELS und Lison 1950, SzesHacHarR 1950, Swirt 1950, Howarp 
und Petco 1951, 1951, TayLor 1953), sowie die Bildung von Poly- 
sacchariden im Kernsaft (MoNNE und SLAUTERBACK 1950, SticH 1951). 
Diese Phase benétigt offenbar auch die meiste Energie. Sie bedarf der 
Zufuhr von Glucose oder Glykogen (BULLOUGH 1949, 1950, BuLLOUGH 
und Ersa 1950) und zeigt einen starken O,-Verbrauch, wie genaue 
Messungen von ZEUTHEN (1951) ergaben. Deshalb ist es auch verstand- 
lich, daB der Mitoseeintritt durch Gifte unterbunden wird, welche die 
Energiegewinnung bzw. Energieverwertung hemmen (z. B. HuGHEs 
1950, Barnett 1953). 
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Prophase. Sie ist durch die Auflésung der Nucleolen (nicht ohne 
Ausnahmen) und die Spiralisation der Chromosomen charakterisiert, 
die hierbei ihre Lage im Kern noch nicht andern. Die Chromosomen- 
kontraktion wird vermutlich, wie bereits auf S. 210 erértert, durch die 
Anderung des Kernsaftes in der Prophase verursacht, in der Ribo- 
nucleinsaure in ihm erscheint. Die Ribonucleinsaure verbindet sich ver- 
mutlich im Kernsaft auf Grund ihrer spezifischen Ladungsintensitat 
und Ladungsmusters nur mit Proteinen entgegengesetzter Ladung zu 
Nucleoproteiden, in denen die EiweiBk6rper in entfaltenem Zustande 
vorkommen. Eine Entfaltung der Proteine im Kernsaft des Prophase- 
kernes wurde bereits von Wapa (1950) angenommen. Der Mechanismus 
scheint durch den Befund der Ribonucleinséiureeinlagerung verstind- 
lich. Nach Wana sollten die Entfaltungsprozesse von den Centrosomen 
aus erfolgen und so die Chromosomen vor sich her in die Aquatorial- 
platte schieben. Diese Ansicht hat jedoch — wenn sie iiberhaupt an 
einem Objekt verwirklicht sein sollte — keine Allgemeingiiltigkeit, wie 
aus folgenden Griinden ersichtlich ist: 1. Die DNS-Grana, die bei 
Cyclops in der Prophase iiber den Kernraum verteilt sind, werden nicht, 
wie man nach der Hypothese von Wana erwarten sollte, gegen die 
Aquatorialplatte verlagert (s. Abb. 13, 14 und S. 215). 2. Die bei einigen 
Objekten persistierenden Nucleolen verhalten sich zum Teil wie die 
DNS-Grana bei Cyclops, sie werden nicht gegen die Aquatorialplatte 
verschoben, sondern gegen den Spindelpol (z. B. bei der siphonocladialen 
Alge Batophora, unveréffentlicht). 3. Es lage kein Grund vor, warum 
uni-, di- und trivalente Chromosomen unterschiedliche Metaphaseeinord- 
nung zeigen (OsTERGREN 1951). 4. Bei vielen Objekten wandern die 
Kinetochore voraus in die Aquatorialplatte. Ein einfaches Schieben 
wiirde diese Erscheinung nicht erkliren. 

Nucleoproteidbildung im Kernsaft und die Entstehung von Fasern 
sind zwei verschiedene Vorginge. Mit Colchicin kénnen sie dissoziiert 
werden: Nucleoproteide — also entfaltetes Eiwei8 — werden unter 
Coichicineinflu8 im Kernsaft noch gebildet, Spindelfasern jedoch nicht 
mehr. Wenn wir oben zeigten, da die Entfaltungsprozesse der Proteine 
fiir eine Chromosomenbewegung nicht verantwortlich sind, so treffen 
die Griinde auch fiir die Spindelfasernbildwng zu. Auch sie scheint nicht 
direkt fir die Errichtung einer Aquatorialplatte verantwortlich. 

Prometaphase und Metaphase. Aus den anfangs unorientiert im 
Kernsaft liegenden Nucleoproteiden entstehen die Spindelfasern als 
Nucleoproteidketten. An den Centrosomen werden vermutlich die ersten 
Molekiile radial eingestellt und determinieren so die weitere mit einer 
Virusaggregation vergleichbaren Assoziation der Nucleoproteidmolekiile. 
Die Ausbildung der Spindel fihrt, wie oben 8S. 224 gezeigt, zu einem 
Gradienten, der eine Ladungsdifferenz der Spindelfasern in Centrosomen- 
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naihe und Aquator zur Folge hat. Auf Grund dieser Ladungsdifferenz 
muBten geladene in der Spindel liegende K6rper eine Ortsverlagerung 
ausfiihren. Die Wanderungsrichtung wiirde von der Ladung des be- 
treffenden Partikelchens abhangig sein. Vielleicht l4Bt sich auf diese 
Weise am leichtesten die Verlagerung der Chromosomen in den Aquator, 
diejenige der DNS-Grana zu den Centrosomen erkliren. Wie aus der 
unterschiedlichen Wanderungsrichtung folgt, miBten sie verschiedene 
Ladungen besitzen. Dies scheint auch wirklich der Fall zu sein. Die 
Grana werden auf Grund ihres hohen DNS-Gehaltes vornehmlich sauren 
Charakter aufweisen, wihrend den Kinetochoren, die in die Aquatorial- 
gegend vorauswandern, saure Gruppen offenbar fehlen (s. 8. 205). 

Die Ansicht, daB elektrostatische Krafte fiir die Chromosomen- 
bewegung verantwortlich seien, ist alt; sie wurde bereits von Litiie 
(1903) geiuBert und spditer mehrmals modifiziert (DARLINGTON 1936 und 
1937, OstERGREN 1945, 1949, 1950 und 1951). Hierbei wurden die 
Centrosomen als Ladungszentren angenommen, die Chromosomenbewe- 
gung auf eine Anziehung bzw. AbstoBung von den Centrosomen zuriick- 
gefiihrt und die Metaphaseanordnung als ein Gleichgewichtszustand an- 
gesehen. Schwierig erscheint eine Vorstellung iiber die Art der elektro- 
statischen Krafte, die tiiber mehrere Mikra (20—50 1) hinweg wirksam 
sein miBten. Diese Schwierigkeit umgeht man, wenn man eine Ladungs- 
differenz entlang den Spindelfasern annimmt, welche durch die zwischen 
den Spindelfasern liegende Substanz hervorgerufen wird. Auf eine 
Ladungsdifferenz weisen zwei Befunde hin: 1. die Quellung der Meta- 
phaseregion senkrecht zum Spindelverlauf (MicnEeL 1943, LxEssLER 
1952), und 2. die starke Volumenzunahme der DNS-Grana in der 
Aquatorialgegend bei Cyclops (Abb. 14—17). Aus diesen Quellungs- 
erscheinungen lat sich schlieBen, daB in der Aquatorialgegend mehr 
Wassermolekiile zur Verfiigung stehen als an den Centrosomen. Dies 
ware am einfachsten unter der Annahme zu verstehen, daB die Ladung, 
welche die Wassermolekiile bindet, am Aquator schwacher ist, also dem 
isoelektrischen Punkt genahert. Bei der hier entwickelten Ansicht 
spielen die Centrosomen keine Rolle als Ladungszentren, sondern sie 
bewirken nur eine gerichtete Entstehung von Spindelfasern. 

Gegen die Ansicht von OsTERGREN wurde von ScHRADER (1951) das 
Verhalten der Chromosomen in Monastern und einzelnen getrennt 
liegenden Teilspindeln angefiihrt. Da in diesen Fallen nur jeweils ein 
Pol vorhanden ist, fehlt das wechselseitige Anziehen und AbstoBen. 
Nimmt man jedoch an, daB die Spindelfasern durch das umgebende 
Material verschieden geladen werden und daB dieses Material an den 
Centrosomen in geringer Konzentration vorkommt (dies ist allein aus 
réumlichen Griinden erklarbar), so geniigt fiir ein Gefille bereits ein 
Centrosom. 
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Anaphase. Wiaibhrend der Anaphase werden vermutlich in den 
Spindelfasern die Nucleinsiuren von den Proteinen getrennt, worauf 
1. die durch die Nucleinsiure gespreiteten EiweiBmolekiile sich falten 
und 2. diese gefalteten EiweiBe aus der Spindel gestoBen werden, da 
ihre Ladung der der Nucleoproteide nicht mehr entspricht und sie 
’ infolgedessen in der Nucleoproteidkette der Spindel nicht gehalten 
werden kénnen. Vielleicht wird bei der Faltung ein Zug auf die Chro- 
mosomen ausgeiibt und sie so gegen die Pole beférdert. Eine andere 
Méglichkeit erscheint jedoch plausibler. Der Kinetochor hat auf Grund 
seiner Ladung das Bestreben, sich an das Ende der Nucleoproteidkette 
zu heften. Werden nun einige Molekiile vor diesen Kinetochorenansatz- 
stellen aus den Fasern beseitigt, so riickt der Kinetochor an die ver- 
bleibenden Nucleoproteidketten der Spindelfasern vor. Da die Ab- 
spaltung der Nucleoproteidketten in molekularen Bereich erfolgt, wird 
die Distanz zwischen Kinetochor und den letzten ungespaltenen Nucleo- 
proteiden nie weiter sein, als elektrostatische Krafte reichen kénnen. 
Der Kinetochor bleibt also stets an der Spindelfaser haften. Die hier 
postulierte starke Affinitat der Kinetochoren zu den Spindelenden ist 
bei Barbulanympha von CLEVELAND (1934) in eindrucksvoller Weise 
demonstriert worden. 

Kurz vor der Anaphasebewegung setzt eine Strémung ein. Der Ver- 
lauf dieser Stré6mung l4Bt sich an der Verlagerung der DNS-Grana 
deutlich erkennen (Abb. 14—21, 29). Die Ursache ist zur Zeit noch 
ungeklart. Besonders betont sei, daB die Anaphasebewegung der Chro- 
mosomen nicht, wie etwa von SCHAEDE (1929, 1930, s. ScHRADER 1944) 
angenommen wurde, durch diese Strémung verursacht wird. Ein Kin- 
fluB auf die Chromosomen wird vermutlich erst in der spiten Anaphase 
ausgeiibt. Hier richtet sich die Strémung in der noch bestehenden 
erkennbaren Spindel gegen die Chromosomen bzw. gegen die Telophase- 
kerne, wodurch auf diese ein Druck ausgeiibt werden kénnte (Abb. 28). 
So 14Bt sich z. B. das ,,over-shooting“‘, die in der spiten Anaphase statt- 
findende Verlagerung der Chromosomen iiber das Spindelende hinaus, 
mit Hilfe dieser Strémung leicht verstehen (Abb. 28c). Auch die Wande- 
rungen von Kérpern ohne Spindelansatzstellen kénnen zum Teil auf 
diese Strémung zuriickgefiihrt werden. Bei Tipuliden werden in der 
Oogenese extrachromosomale Nucleinkérper gebildet, welche wahrend 
der Mitose persistieren (BAYREUTHER 1952 und unveréffentlicht). Haften 
diese Kérper den Chromosomen an, so werden sie von diesen bei der 
Anaphasebewegung mitgenommen. Sind sie jedoch von ihnen getrennt, 
so verbleiben sie wihrend der friihen Anaphase in der Aquatorialplatte 
liegen und eilen erst in der spiten Anaphase den Chromosomen nach, 
also in einer Phase, in der auch die DNS-Kérper bei Cyclops gegen die 
Zentren verlagert werden. 
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Zusammenfassung. 

An den Furchungsmitosen von Cyclops strenuus werden die folgenden 
Befunde beschrieben: 

1. Die Centrosomen bestehen aus basischen EiweiBen, Polysaccha- 
riden und Ribonucleinsaure. 

2. Vor der Bildung der S,‘ndel andert sich die Zusammensetzung 
des Kernsaftes; Polysaccharide werden schon vor, Ribonucleinsiure 
erst wihrend der Prophase eingelagert. 

3. Die Kontraktion der Chromosomen wird vermutlich durch diese 
Kernsafténderung verursacht; der Asynchronie der Chromosomen- 
kontraktion in viterlichem und miitterlichem Vorkern geht die Ribo- 
nucleinsiureeinlagerung parallel. 

4. Die basischen EiweiBe, Polysaccharide und Ribonucleinsaiure des 
Kernsaftes bilden die Spindelfasern. 

5. In der Prometaphase ist die Spindel ebensolang wie breit; in der 
Anaphase verschmiilert sie sich stetig (Tabelle 1), was sich durch Abbau 
und AusstoBung von Spindelmaterial aus der Spindel erklart. 

6. Auf spateren Furchungsstadien werden von erst jetzt nachweis- 
baren distalen heterochromatischen Chromosomenteilen DNS-haltige 
Grana wahrend der Prophase in den Kernsaft abgestoBen; sie werden 
in die sich bildende Spindel eingeschlossen, wandern in ihr wahrend 
der Prometaphase zu den Centrosomen, dann wahrend der Meta- und 
Anaphase entlang der Spindeloberfliche in die Aquatorialregion, um 
schlieBlich wahrend der spaiten Ana- und der Telophase in die kontinuier- 
lichen Spindelfasern aufgenommen zu werden und wieder in Polrichtung 
zu wandern. Wahrend dieser fontanenartigen Strémungsbewegung 
andern sich Volumen und Form der DNS-Grana. Im Plasma persistie- 
rende Grana des vorhergehenden Teilungsschrittes zeigen keine geord- 
nete Bewegung. ; 

7. Die Kernmembran bleibt offenbar bis zur spiten Anaphase er- 
halten. : 

8. Durch Colchicin, das bereits die erste Furchungsteilung vollstandig 
hemmt, wird die Ausbildung von Centrosomen und Spindelfasern unter- 
bunden, dagegen die Einlagerung von Polysacchariden und Ribo- 
nucleinsiure in den Kernsaft nicht beeinfluBt. 

9. Aus diesen Befunden wird unter Vergleich mit dem Verhalten von 
Viruspartikeln in konzentrierter Lésung die folgende Hypothese des 
Mitosemechanismus entworfen: 

a) Die Ribonucleinséureeinlagerung in den Kernsaft des Prophase- 
kernes fiihrt zur Bildung von anisotropen Nucleoproteidpartikeln, in 
denen die Proteine entfaltet sind. 

b) Auf Grund ihrer Ladungseigenschaften stellen sich die an den 
Centrosomen liegenden Nucleoproteidmolekiile radiaér auf deren Ober- 
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flichen ein. Die so festgelegte Lage der ersten Nucleoproteidpartikel 
bestimmt dann die Richtung der weiteren Nucleoproteidaggregation zu 
den Spindelfasern. 

c) Die Spindelfasern werden méglicherweise durch Polysaccharide 
verfestigt. 

d) Die Spindelfasern weisen einen Ladungsgradienten vom Centrosom 
zum Aquator auf, der als Folge der ungleichen Verteilung der Zwischen- 
fasersubstanzen angenommen und fiir die Bewegung der Chromosomen 
in den Aquator und fiir die Verlagerung der DNS-Grana zu den Centro- 
somen hin verantwortlich gemacht wird. 

e) Die Anaphasebewegung der Chromosomen wird auf eine an den 
Kinetochoren erfolgende Spaltung der Nucleoproteide und den Austritt 
der Spaltungsprodukte aus dem Spindelfaserverband zuriickgefiihrt. 
Der Kinetochor setzt sich immer wieder sprunghaft an die noch un- 
gespaltenen Nucleoproteide der Faser an und gelangt so unter deren 
allmahlichem Abbau zu den Centrosomen. 

f) Die in der Anaphase einsetzende Strémung entfernt das abgebaute 
Spindelmaterial; in der friihen Anaphase hat sie keinen Einflu8 auf die 
Chromosomenbewegung, kann aber in der spiten Ana- und der Telophase 
einen Druck auf die Chromosomen ausiiben und sie iiber die Spindelpole 
hinaus verlagern. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DIE VARIABILITAT 
DER CHIASMENBILDUNG BEI OENOTHERA-BASTARDEN. 


II. DIE VERTEILUNG DER ENDCHIASMEN AUF RING- UND 
BIVALENTCHROMOSOMEN IN FORMEN MIT EINEM VIERERRING, 


Von 
CoRNELIA Harte. 


(Hingegangen am 18. Oktober 1953.) 


A. Einleitung. 


Die Auszihlungen der Endchiasmen in der Meiosis der PMZ von 
verschiedenen Oenothera-Bastarden ergaben ein sehr groBes Material 
an Zellen, das sich nach verschiedenen Gesichtspunkten auswerten laBt. 
Im ersten Teil dieser Untersuchungen (Harte 1953) wurden die Variabili- 
tit der Mittelwerte und ihre Ursachen behandelt. Dabei wurde die Zelle 
als Einheit genommen und die Anzahl der Endchiasmen pro Zelle be- 
trachtet. Es besteht aber noch eine andere Moglichkeit, nimlich die 
Chromosomen, oder besser die unterscheidbaren Chromosomengruppen, 
als Grundeinheiten anzusehen und die Verteilung der Endchiasmen 
anf diese Einheiten zu analysieren. Hierbei wird zu den im I. Teil 
besprochenen Faktoren der Variabilitaét noch ein weiterer hinzugefiigt, 
der eine Beurteilung der Verteilung der Endchiasmen innerhalb einer 
Zelle zulaBt. Eine Besonderheit der verwendeten Oenothera-Formen wird 
hierbei von Belang, auf die in Teil I nur kurz aufmerksam gemacht 
wurde; in allen Fallen unterscheiden sich die kombinierten Komplexe 
durch eine reziproke Translokation, und in der Meiosis entstehen durch 
die Paarung der homologen Teile der Chromosomen ein Viererring und 
5 Bivalente. Dadurch, daB jeweils verschiedene Chromosomen an der 
Translokation beteiligt sind, umfassen die Ringe der einzelnen Bastarde 
nur zum Teil die gleichen Chromosomenenden. Durch das Vorhanden- 
sein dieser verschiedenen Ringe kann die Auswertung des Materials in 
einer anderen Richtung weitergefiihrt werden. Es ist zu untersuchen, 
ob die Hiufigkeit der Chiasmenbildung, fiir die die Endchiasmen das 
MaB darstellen, in den Ring- und Bivalentchromosomen eines jeden 
Bastards gleich ist, und ob sich die Chromosomenringe der verschiedenen 
Formen hierin unterscheiden. Dabei besteht wiederum die Méglichkeit, 
Chromosomenringe der gleichen Endenkombination, aber verschiedener 
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Herkunft, untereinander und mit Ringen ganz anderer Zusammen- 
setzung zu vergleichen. 

Eine derartige Untersuchung iiber die Beteiligung des Viererringes 
am Bindungsausfall wurde bereits von OEHLKERS (1935, 1936) fir 
flavens - *Hookeri und von CaTcHESIDE (1933) und Japua (1939) fiir ver- 
schiedene andere Formen durchgefiihrt, sowie von MarquarpT (1948) 
fiir réntgeninduzierte Viererringe. Durch den Vergleich zwischen Ring- 
und Bivalentchromosomen kann auBerdem bestimmt werden, ob die 
Tatsache, daB eine reziproke Translokation vorliegt, an sich bereits auf 
die Chiasmenhiufigkeit einwirkt, oder ob diese ausschlieBlich oder 
hauptsachlich durch andere Faktoren bestimmt wird. Es geht also 
darum, die Faktoren zu erfassen, die innerhalb der Zelle fiir die Ver- 
teilung der Chiasmen auf die einzelnen Chromosomenschenkel einer 
‘ bestimmten Konfiguration von Bedeutung sind. 


B. Material und Methode. 


Wie bereits erwihnt, ist das Material, das in dieser Untersuchung verarbeitet 
wird, dasselbe wie im I. Teil, so daB auf den entsprechenden Abschnitt dort ver- 
wiesen werden kann. Es werden nicht nur die gleichen Komplexverbindungen 
untersucht, sondern dieselben Zellen wie dort nochmals, aber unter anderen Ge- 
sichtspunkten, ausgewertet. Die Chromosomenformeln der verwendeten Kom- 
plexe sind (nach CLELAND 1948): 


“Hookeri 1-2 3-4 5-6 7-8 9-10 11-12 13-14 
*franciscana 
excellens 1-2 3:4 5:°6 7-10 9-8 11-12 13-14 
* Johannsen 
flavens 1-4 2-3 5:6 7-8 9-10 11-12 13-14 
stringens 1-4 2-3 5-14 7°8 9-10 11-12 6-13 


Die Viererringe umfassen daher die folgenden Chromosomenenden: 


“franciscana - *Hookeri 

*Hookeri - "Johannsen 7-8-9-10 

excellens - *Hookeri 

flavens - *Hookeri 1-2-3-4 

flavens - stringens 5-6-13-14 

Abkiirzungen: Im Text sind folgende Abkiirzungen verwendet: 

R = geschlossener Ring aus 4 Chromosomen, von den je zwei an den homologen 
Enden miteinander verbunden sind. 

B = geschlossenes Bivalent aus zwei homologen, an ihren Enden verbundenen 
Chromosomen. 

K = Chromosomenkette mit zwei freien Enden. Die angefiigte Zahl bezeichnet 
die Anzahl der Kettenglieder (K4 = Kette aus 4Chromosomen; K1 = 
Univalent). Eine vorangestellte Zahl bezeichnet die Haufigkeit, mit der die 
betreffende Gruppierung von Chromosomen in der Zelle vorkommt, z. B. 
K42,4B = Zelle mit 4 geschlossenen Bivalenten und 2 ausgefallenen End- 
bindungen, wodurch der Ring zu einer Kette von 4 und ein Bivalent zu 
einer Kette von 2 Chromosomen geéffnet wurden. 
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C. Darstellung der Ergebnisse. 
I. Die Verwertbarkeit der Zellen aus den Klassen 
mit verschiedener Endbindungszahl. 

Fir eine Beurteilung des Versuchsmaterials ist zunichst eine Kennt- 
nis der Gesamtverteilung notwendig. Tabelle 1 gibt eine Ubersicht iiber 
das Untersuchungsmaterial. Die Zellen mit 14 geschlossenen End- 
bindungen waren im I. Teil der Untersuchungen fiir die Berechnung der 
Mittelwerte wichtig, im hier besprochenen Zusammenhang sind sie da- 
gegen ohne Bedeutung. Von diesem Material sind zunachst nur die 
Gruppen mit 1, 2 und 3 ausgefallenen Endbindungen pro Zelle von 
Interesse, denn die Faille, in denen alle 14 méglichen Bindungen vor- 
handen sind, lassen naturgema&8 keine Riickschliisse auf die Variabilitat 
innerhalb der Zellen zu, wahrend bei einem Ausfall von mehr als drei 
Endbindungen die Aussage dariiber, ob die Chiasmenbildung zwischen 
den Ring- oder den Bivalentchromosomen stattgefunden hat, bei einem 
Teil der Zellen unméglich wird. Eine Zelle der Konfiguration K2211, B4 
kann auf zwei Arten entstehen, namlich durch Ausfall von 2 nicht 
benachbarten Bindungen im Ring, wobei dieser in K2 2 zerlegt wird, 
und 2 weiteren in einem Bivalent, das zu K1 1 wird, oder es kénnen 
eine Bindung in einem Bivalent und 3 im Ring ausfallen, der dann 
K211 ergibt. Die Zelle weist dann als Ganzes die gleiche Konfiguration 
wie bei der ersten Méglichkeit auf, da die einzelnen Chromosomen nicht 
identifizierbar sind. Noch gréBer wird der AusschuB bei Zellen mit 
9 und weniger Endbindungen. In den Gruppen von mehr als 4 aus- 
gefallenen Bindungen je Zelle liegen zudem so wenig Beobachtungen 
vor, daB diese nur fiir den Vergleich zwischen einzelnen Kombinationen 
verwertet werden kénnen, nicht aber fiir allgemeine Untersuchungen. 
Bei der Einbeziehung von Zellen aus diesen Klassen fiir die Berechnung 
der Verteilung des Bindungsausfalls auf Ring- und Bivalentchromosomen 
wirde eine Ungenauigkeit in das Material hineinkommen, weil entweder 


Tabelle 1. Ubersicht iiber das Untersuch terial. 
Héufigkeit der Zellen mit verschiedener Anzahl von ‘Redden. 
































Endbindungen vorhanden 
Ab 
Komplexkombination | = vie = | ee | 7 | | 5 ar M acme 
Endbindungen ausgefallen Zellen 
0 Tet Ceres 
"franciscana- "Hookeri | 6811| 536) 87} 19} 3 | — | — | — ] 7456] 0,104 3 
"Hookeri- "Johannsen | 7284] 672; 50 4; — | — | — | — ] 8010] 0,098 5 
excellens-*Hookeri . . 63} 49} 32] 14; 4 je es 163] 1,079} — 
jlavens-*Hookeri . 206 | 185; 109} 51; 13 4 2 1 5711 1,133 1 
flavens-stringens. . . | 1269| 798} 345 | 147 | 37 7 1 1 | 260F 10,816 — 
D2 15633 |2240 | 623 | 235 | 57 12 3 2 118805 





Chromosoma. Hd. ¢. 



































240 Cornewia Harte: 


die Zuordnung willkirlich ist oder eine Selektion nach eindeutig klassi- 
fizierbaren Konfigurationen erfolgt. Bei der geringen Haufigkeit in den 
betreffenden Klassen erschien es daher angebracht, sie bei der Unter- 
suchung zunichst nicht zu beriicksichtigen. 


II. Untersuchung der Homogenitat des Materials. 


Fir einen Vergleich zwischen den Komplexkombinationen muB, da 
die Zellen mit freien Enden relativ selten sind, das ganze fiir eine Kom- 
plexverbindung vorhandene Material zusammengefaBt werden, um zu 
geniigend groBen Zahlen zu kommen. Bevor eine solche Summierung 
durchgefihrt wird, ist jedoch zu priifen, ob die Verteilung des Bindungs- 
ausfalls auf Ring- und Bivalentchromosomen innerhalb einer Verbindung 
so gleichmaBig ist, daB eine Zusammenfassung erlaubt ist. Ein solcher 
Vergleich der Teilgruppen laBt sich nur fiir die Zellen mit einer gedffneten 
Bindung durchfiihren. Sobald mehr Bindungen ausgefallen sind, ist die 
Haufigkeit so gering, daB keine vergleichbaren Teilgruppen geniigend 
Zellen fiir eine Homogenitatspriifung enthalten. 


a) Oe. franciscana EMERSON und SturTEVANT X Hookeri DE VRIES) 
“tranciscana - *Hookeri. 


Die Verteilung des Bindungsausfalls auf Ring und Bivalente ist fiir den ge- 
nannten Bastard in Tabelle 2 an einigen Beispielen dargestellt. Durch den ge- 
ringen Bindungsausfall in dieser Kombination ist die Priifung der Homogenitat 
des Materials zwischen den Antheren einer Knospe nur fiir Pflanze 2, fixiert am 
16. 7., méglich. Fiir die 4 Antheren ergibt sich P=0,5—0,3. Die Verteilung 
des Bindungsausfalls auf Ring- und Bivalentchromosomen stimmt damit in allen 
4 Antheren iiberein. Zwischen den Knospen einer Pflanze zeigt die Priifung von 
Pflanze 8 (16. 7.) 7? =0,6, n =1, P=0,5—0,3. Zwei Knospen von kleinen Seiten- 
infloreszenzen der Pflanze 9 (16. 7.) stimmen ebenfalls sehr gut iiberein. Zwischen 
der Summe der kleinen Infloreszenzen und einer Knospe einer groBen Seiten- 
infloreszenz derselben Pflanze ist die Differenz etwas gréBer, aber doch noch als 
zufallig anzusehen (P =0,1—0,05). Fiir Pflanzen, die am gleichen Tag fixiert 
wurden, ergibt sich fiir beide Vergleichstage, den 6. 7. (2 Pflanzen) und den 16. 7. 
(6 Pflanzen) mit P—0,8—0,7 in jedem Fall eine sehr gute Ubereinstimmung. 
Zwischen den 4 Fixierungstagen (6. 7. 1947 Freiland, 7. 7. Freiland, 16.7. Versuch 
und 16.7. Freiland, Seiteninfloreszenzen) ist das Verhaltnis im Bindungsausfall 
zwischen Ring und Bivalenten im Rahmen der Fehlerbreite gleich (P =0,3—0,2 
bei y? = 4,5 und n =8). 


b) Oc. (chicaginensis x Hookeri) excellens -*Hookeri. 


Wegen der geringen Anzahl von Zellen mit ausgefallenen Endbindungen ist 
ein Vergleich zwischen den einzelnen Antheren einer Knospe nicht durchzufiihren. 
Zwischen den Knospen ist die Homogenitaét in der Verteilung des Bindungsaus- 
falls deutlich gegeben, wenn auch eine Berechnung nicht méglich ist. Fir Zellen 
mit weniger als 13 Endbindungen entfallt aus dem gleichen Grund die Homo- 
genitatspriifung vdllig. 
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Tabelle 2. Oe. *franciscana - * Hookeri. 
Beispiele fiir die Verteilung des Bindungsausfalls auf Ring und Bivalente in den 
Zellen mit 13 Endbindungen. 
(Angegeben ist die Anzahl der Zellen mit der betreffenden Konfiguration.) 


I. 16. 7., Pflanze Nr. 2; 4 Antheren 


























Anthere 
Konfiguration Zz 
1 2 3 4 
K4,5B 12 6 11 18 47 
K2,R 4, 4B 13 12 19 9 53 


77 = 6,88; n = 3; P = 0,1—0,05. 
II. 16.7., Pflanze Nr. 8; 2 Knospen. 

















Konfiguration Knospe A Knospe B Zz 
K4,5B 18 36 54 
K2,R4, 4B 12 34 46 


7 = 0,62; n= 1; P= 0,5—0,3. 
III. 16. 7., 6 Pflanzen eines Versuchstages 





Pflanze Nr. 
Konfiguration = 
2 8 9 15 25 16 



































K4,5B 47 54 4 20 5 8 138 
K2,R4,4B] 53 56 9 21 5 8 142 
77 = 2,88; n = 5; P = 0,8—0,7. 
IV. 4 Fixierungstage. 

' 16. 7. 16. 7. 
Konfiguration 6. 7. ot Wome ge reap =z 
K4,5B 26 8 147 73 254 
K2,R4,4B 43 14 147 78 282 

















77 = 4,52; n= 3; P = 0,3—0,2. 


c) Oe. (Hookeri x. Johannsen) *Hookeri - "Johannsen. 


Ebenso wie bei den anderen Kombinationen ist eine Priifung der Homogenitat 
nur bei den Zellen mit 13 Endbindungen méglich. Einige Beispiele sind in Ta- 
belle 3 dargestellt. Bei 4 Knospen liegen mehrere Antheren mit geniigend Zellen 
vor, die in allen Fallen mit P zwischen 0,05 und 0,2 eine Ubereinstimmung 
zeigen. Bei Pflanze 6 und 4 stimmen jeweils beide Knospen védllig iiberein (P = 
0,9—0,8 und 0,3—0,2). Der Vergleich zwischen den 5 Einzelpflanzen gibt eine 
gute Ubereinstimmung. Wenn auch bei Pflanze1 mehr Bindungen im Ring 
gedffnet sind, wahrend bei allen anderen der Ausfall in den Bivalenten iiberwiegt, 
so liegt diese Abweichung doch im Rahmen des Zufalligen, wie der Wert P= 
0,1—0,05 zeigt. Auch bei diesem Bastard ist also eine véllige Homogenitat in 
der Verteilung des Bindungsausfalls auf Ring- und Bivalentchromosomen in den 
einzelnen Teilgruppen festzustellen. 


17* 
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Tabelle 3. Oc. "Hookeri - "Johannsen. 


Beispiele fiir die Verteilung des Bindungsausjalls auf Ring und Bivalente in Zellen 
mit 13 Endbindungen. 
(Angegeben ist die Zahl der Zellen mit der betreffenden Konfiguration.) 





Anthere rile = P 
NE EE BSS nn, . ot 


Pflanze 1 Knospe A. 
11 29 72 [0,38] 3 | 0,95—0,90 
12 24 66 








Konfiguration 

















K4,5B 13 19 
K2,R4,4B 13 17 








Pflanze 4 Knospe A 
K4,5B 16 14 15 — 45 [2,83] 2 | 0,3—0,2 
13 = 50 


K2, R4,4B 13 24 





5 Pflanzen eines Fixierungstages 






































Pflanze Nr. 
1 Ae 5 6 
K4,5B 81 17 83 45 70 | 296;8,41] 4 0,1—0,05 
K2,R4,4B| 72 31 109 54 110 | 376 


d) Oc. (suaveolens sulfurea x Hookeri) flavens -"Hookeri. 


Der Vergleich zwischen 4 Antheren der Knospe 1 und zwischen 2 Knospen 
zeigt mit P =0,5—0,3 in beiden Fallen keine Abweichungen. 


e) Oc. (suaveolens sulfurea x strigosa) flavens - stringens. 

Im Durchschnitt sind bei dieser Komplexkombination in den Bivalenten 
zahlenmaBig etwas mehr Bindungen ausgefallen als im Ring, aber unter den Ver- 
gleichsgruppen weichen alle von diesem Verhaltnis ab, indem bei einigen in beiden 
Chromosomengruppen etwa gleich viele Bindungen ausgefallen sind, in anderen 
dagegen der Anteil der Bivalente 3—4mal iiberwiegt. Die zusa f ide 
Priifung des Verhaltnisses im Bindungsausfall von Ring und Bivalenten fiir alle 
Fixierungen der Jahre 1937 und 1938, die geniigend Zellen fiir eine derartige 
Untersuchung enthalten (12 Gruppen), ergibt mit P=0,1 (y?=17,29, n=11) 
trotz der sehr groBen Variabilitaét, daB die Werte als homogen anzusprechen sind . 
(Tabelle 4). Es ist aber doch eine naliere Priifung notwendig, um festzustellen, 
ob eine einzelne Gruppe etwa stark abweicht von der Gesamtheit der anderen. 
Bei der Aufteilung des Materials in verschiedene, in sich ihrer Herkunft nach 
einheitiiche Teilgruppen ergibt sich, auch bei Einbeziehung der Auszahlungen 
aus den iibrigen Versuchsjahren, fast immer eine gute Ubereinstimmung im Ver- 
haltnis des Bindungsausfalls von Ring und Bivalenten (Tabelle 5). Nur die 4 Fi- 
xierungen von fertilen Pflanzen vom 27. 7.1938 weichen mit P—0,01—0,001 
‘starker voneinander ab. Die genaue Betrachtung zeigt aber, daB im iibrigen 
Material die gleichen Extremwerte vorkommen, nur sind sie durch Zwischenstufen 
verbunden, wodurch sich im ganzen zwar eine groBe Variabilitat des untersuchten 
Verhialtnisses zeigt, die aber im Rahmen des Zufalls bleibt. Da die Differenzen 
zwischen den Extremen in der fraglichen Gruppe nicht gréB8er sind als in den 
anderen Fallen, kann angenommen werden, daB hier das Fehlen der Zwischenwerte 
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Tabelle 4. Oc. (suaveolens sulfurea - strigosa) flavens - stringens. 
Verteilung des Bindungsausfalls auf Ring und Bivalente in verschiedenen Fixierungen 















































der Jahre 1937 und 1938. 
Fixierungs-Nr. 
Konfiguration 1938 , 1937 = 
38 | 46 | 49 | 50 | 51 | 52 | 58 | 58a) 66 | 70 | 71 | 72 
K4,5B....]18) 9} 8] 11] 9}] 28/21) 56] 8] 14)19] 6] 207 
K2,R4,4B. .|19)| 26)]33] 9] 15 | 31 | 34 | 64} 16] 15] 33 | 10] 305 





Tabelle 5. Priifung der Homogenitat der Verteilung des Bindungsausfalls auf Ring 
und Bivalente in verschiedenen Vergleichsgruppen des Bastards Oe. flavens - stringens. 

















Zahl der 
Art des Vergleichs Vergleichs- x n r 
gruppen 
Fixierungen von 1938 und 1937 . 12 17,29 11 0,1 
Fixierungen von pollenfertilen 
Pilanzen, 27.7.38 . . . . : + 12,30 3 0,01—0,001 
Pollenfertile Pflanzen von 3 Fixie- 
rungstagen 19388 ....... 3 3,48 2 0,2—0,1 
Pollensterile Pflanzen 27.7.38. . 2 0,67 1 0,5—0.3 
Pollensterile Pflanzen von 2 Fixie- 
rungstagen 1938 ....... 2 0,21 1 0,7—0,5 
Pollenfertil: pollensteril 1938. . . 2 0,0045 1 0,95—0,90 
Vergleich von 3 Fixierungen von 
1937 (zugleich fertil:steril). . . 3 1,18 2 0,5—0,3 
1940/1, Vergleich der Knospen. . 2 1,00 1 0,5—0,3 
1940/5, Vergleich der Knospen. . 2 4,15 1 0,05—0,02 
1943, Vergleich der Knospen 2 1,11 1 0,3—0,2 
Vergleich der Versuchsjahre, zu- 
gleich von F, und Fz ... . 5 3,86 4 0,5—0,3 





durch die kleine Zahl von Vergleichsgruppen bedingt ist und diese Fixierungen als 
Ganzes nicht aus dem Rahmen der iibrigen herausfallen. Sie diirfen daher nicht 
als Ausnahme gewertet werden. 


f) Korrelationsuntersuchung. 

Da es durchaus méglich ist, daB das AusmaB der Abweichungen 
noch zufallig sein kann, sich aber doch bei einer Ordnung des Materials 
fiir die Richtung der Differenzen bestimmte GesetzmaBigkeiten erkennen 
lassen, wurde zur Sicherung bei den zwei Kombinationen flavens - stringens 
und “Hookeri - Johannsen noch eine weitere Pritfung durchgefiihrt. Fiir 
alle Zellen mit 13 Endbindungen 1a8t sich die relative Haiufigkeit, mit der 
eine Bindung im Ring ausgefallen ist, berechnen. Es wurde nun fiir alle 
Praparate, in denen mehr als 10Zellen dieser Art gefunden wurden, ein 
Wertepaar aufgestellt, das sich zusammensetzt .us dem Gesamtendbin- 
dungswert dieser Gruppe und der relativen Haufigkeit des Bindungsaus- 
falls im Ring in den Zellen mit 13 Endbindungen, die in dieser Gruppe 
vorhanden waren. Die Korrelationstabellen (Tabelle 6 und 7) erwecken 
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Tabelle 6. Oc. (Hookeri - Johannsen) "Hookeri - "Johannsen. 
Beziehung zwischen der Anzahl der Endchiasmen und der relativen Haufigkeit des 
Bindungsausfalls im Viererring in den Zellen mit 13 Endbindungen. 
(Verwendet wurden nur Antheren mit mehr als 10 Zellen mit 1 ausgefalle- 
nen Bindung.) 









































y x Zz M, 
0,06 0,08 0,10 0,12 0,14 0,16 0,18 
0,6 1 1 1 3 0,09 
05 1 1 2 2 1 7 011 
0.4 4 1 1 l 7 0,10 
03 4 1 1 6 09 
z= 2 9 3 4 3 1 1 23 0,10 
M, 0,55 | 0,38 | 0,40 | 0,43 | 0,53 | 0,50 | 0,40 | 0,43 


zx = Mittelwert des Bindungsausfalls der Anthere. 
y = Relative Haufigkeit des Bindungsausfalls im Ring in den Zellen mit 
13 Endbindungen. 


























Ry, | Regression. 0,040666 1 0,040666 Ziz 0,05—0,02 
Zufall. . . 0,190328 21 0,009063 
Total . 0,230994 22 

Ry, | Regression. 0,003907 1 0,003907 2,17 0,05—0,02 
Zufall. . . 0,017396 21 0,000828 
total . .!. 0,021303 22 


R,: a = 0,451; 6 = 1,386 + 0,654; r = 0,18. 
R,: a = 0,105; b = 0,130 + 0,060. 


zunachst den Eindruck, als ob zwischen beiden Werten eine Beziehung 
bestiinde: je hoher der gesamte Bindungsausfall ist, um so gr6Ber wird auch 
der Anteil, der auf den Viererring entfallt. Die genaue Berechnung des 
Korrelationskoeffizienten ergibt fiir flavens - stringens r = 0,21, bei 27 
Beobachtungspaaren, und fiir “Hookeri - "Johannsen r = 0,18 bei 23 An- 
theren. Der Grenzwert fiir r bei der gegebenen Anzahl von Freiheits- 
graden und P = 0,01 liegt aber in der Tabelle von FISHER (1950) tiber 0,5. 
Die nach dem ersten Eindruck vermutete Beziehung ist daher in beiden 
Fallen nicht sehr eng. Die Berechnung der beiden Regressionskoeffizienten 
und die zugehérige Varianzanalyse (nach MaTuEeR 1949) zeigt, daB fiir 
beide Fille sich zwar niedrige P-Werte ergeben, aber es besteht keine 
Sicherung der Abweichung von einer Zufallsverteilung. 


Die Berechnungen wurden mit den Beobachtungszahlen durchgefiihrt, die 
erst danach fiir die Tabellen 6 und 7 zur Erzielung einer iibersichtlicheren Dar- 
stellung in Klassen zusammengefaBt wurden. Die Sicherheitskoeffizienten ¢ der 
beiden Regressionslinien einer Tabelle miBten gleich sein. Die auftretende Ab- 
weichung in der 2. Dezimalstelle beruht auf der beim Rechnen notwendig werdenden 
Abrundung der Zahlen. 
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Tabelle 7. Oc. (suaveolens sulfurea - strigosa) flavens - stringens. 
Beziehung zwischen der Anzahl der Endchiasmen und der relativen Héufigkeit 
des Bindungsausfalls im Viererring in den Zellen mit 13 Endbindungen. — 
(Verwendet wurden nur Fixierungen mit mehr als 10 Zellen mit 1 ausgefalle- 
nen Bindung.) 















































y i z= M, 
0,4 0,6 0,8 1,0 1,2 1,4 1,6 1,8 2,0 

0,6 1,5 |0,5 |2 1 5 0,94 
0,5 1 j1,5 |2,5 1 1 1 8 0,99 
0,4 Ot obs epee 1 7 0,94 
0,3 15 |1 1 1 45 0,80 
0,2 0,5 |1 1 2,5 0,64 
z= 4 |6 |6 |5 1 |2 1 1 1 |27 0,90 
My 0,36 | 0,43 | 0,43 | 0,46 | 0,5 | 0,43| 0,5 | 0,5 | 0,4] 0,43 


x = Mittelwert des Bindungsausfalls in der Probe. 
y=Relative Haufigkeit des Bindungsausfalls im Ring in den Zellen mit 
13 Endbindungen. 























Variationsursache S.q.A. — o* 125) P 
Ry | Regression ...... 0,0160 1 0,0160 1,1 0,3 
VS | a oer ae 0,3344 25 0,0134 | 
ME 6 6 wpe 0,3504 26 
R, | Regression ..... 0,1950 1 0,1950 1,1 0,3 
Jo | MM a ae 4,3293 25 0,1731 
ROMS oii ays. es 4,5243 26 





Ry: a = 0,42; 6 = 0,0599 + 0,0548; r= 0,21. 
R,: a = 0,90; b = + 0,7460 + 0,703. 


Da es sich bei den Chromosomenringen der beiden Bastarde um sehr 
verschiedene Chromosomenkombinationen handelt, kénnen die Be- 
obachtungen nicht zur VergréBerung des Materials zusammengefaBt 
werden. Obgleich beide Regressionslinien eine Beziehung in derselben 
Richtung andeuten, muB es offen bleiben, ob die vermutete Beziehung 
tatsichlich nicht besteht und nur durch den geringen Umfang von nur 
23 und 27 Beobachtungspaaren vorgetaéuscht ist, oder zwar vorliegt, 
sich aber aus dem genannten Grund dem statistischen Nachweis entzieht. 


g) Zusammenfassung. 

Beide durchgefihrten Prifungen, sowohl der Homogenitatstest 
zwischen vergleichbaren Gruppen, wie auch die Berechnung der Korre- 
lation zwischen dem Gesamtbindungsausfall der Probe unddem Anteildes 
Ringes zeigen, daB die Verteilung des Bindungsausfalls auf Ring- und 
Bivalente in den Zellen mit 13 Endbindungen unabhangig von den ge- 
wahlten Vergleichsgruppen innerhalb einer Komplexkombination immer 
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gleichartig ist. Mit einer unsicheren Ausnahme findet sich zwischen 
Antheren einer Knospe, zwischen Knospen einer Pflanze, zwischen 
gleichzeitig fixierten Pflanzen und zwischen Fixierungen an verschie- 
denen Tagen und unter verschiedenen Bedingungen eine Ubereinstimmung 
im Verhaltnis des Bindungsausfalls in Ring- und Bivalentchromosomen 
in den Zellen mit 13 Endbindungen. Einer Zusammenfassung des 
‘Materials fiir jeden Bastard steht daher nichts im Wege. 

Eine ahnliche Priifung fiir die Zellen mit weniger als 13 Endbindungen 
ist nicht méglich wegen der geringen Beobachtungszahlen in den Teil- 
gruppen. Da bei der Betrachtung der entsprechenden Aufstellungen 
keine gréBeren Differenzen auffallen, kann der Schlu®B auf die Homo- 
genitaét der einzelnen Auszahlungen auf die anderen Gruppen iiber- 
tragen werden. Damit ist eine weitere Auswertung erméglicht. 


Ill. Vergleich der empirischen Werie fiir die Verteilung des Bindungs- 
ausfalls auf Ring- und Bivalentchromosomen mit den Erwartungswerten. 
a) Besprechung der zusammenfassenden Tabellen. 

1. Gesamtverteilung. 

An Hand des Materials, das durch Zusammenfassung aller ein- 
zelnen Auszihlungen entstanden ist, kann jetzt die Untersuchung 
weitergefiihrt werden. In gleicher Weise, wie fiir die Zellen mit 
13 Endbindungen der Anteil des Bindungsausfalls in Ring und 
Bivalenten festgestellt wurde, kann dieser auch fiir die Zellen mit 12 
und 11 Endbindungen berechnet werden. Da bei Zellen mit weniger 
als 11 Endbindungen Konfigurationen auftreten, bei denen nicht mehr 
eindeutig festgestellt werden kann, wieviele Endbindungen im Ring und 
wieviele in den Bivalenten vorhanden sind, werden diese aus der Be- 
trachtung ausgelassen. In Tabelle 8 sind die verwertbaren Zellen der 
Versuche enthalten, zusammengefaBt einmal nach den Komplex- 
kombinationen, zum anderen nach der Zahl der Endbindungen in den 
Zellen. Fiir diesen Vergleich sind nur die Gruppen herangezogen, in 
denen alle Endbindungen eindeutig klassifiziert werden kénnen, namlich 
die Zellen mit 13, 12 und 11 vorhandenen bzw. 1, 2 und 3 ausgefallenen 
Endbindungen. In Tabelle 9 ist in gleicher Anordnung wie in Tabelle 8 
die relative Haufigkeit des Bindungsausfalls im Viererring angegeben. 

Dieses in Tabelle 10 und 11 weiter zerlegte Material lat eine Be- 
trachtung nach 2 Gesichtspunkten zu. Zunichst sind innerhalb einer 
Komplexkombination die Zellen mit verschieden hohem Bindungs- 
ausfall miteinander zu vergleichen. Daneben ist aber auch ein Vergleich 
zwischen dem Verhalten der Zellen des gleichen Bindungsausfalls in ver- 
schiedenen Bastarden méglich. Wenn der Bindungsausfall dem Zufall 
nach auf Ringe und Bivalentchromosomen entfiele, miiBten sich die 





4 
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ausgefallenen Bindungen im Verhaltnis 4:10 auf die beiden Gruppen 
verteilen, da 4 Bindungen zwischen den 4 Ringchromosomen méglich 
sind, 10 in den 5 Bivalenten. Die Gesamtauswertung zeigt als erstes, 
da8 eine deutliche Abweichung von diesem erwarteten Verhiltnis ge- 
geben ist. Die relative Haufigkeit des Bindungsausfalls im Ring ist 0,461 
statt 4/14 = 0,286, also viel zu hoch. Im ganzen sind demnach die 
Bindungen in den Bivalenten konstanter als im Ring und fallen weniger 
oft aus. Die Zerlegung des Gesamt-y* ergibt, daB das Material eindeutig 
inhomogen ist. Hierfiir kénnen 2 Ursachen wirksam sein, namlich 
Unterschiede zwischen den Komplexkombinationen und solche zwischen 
den Zellen mit verschieder hohem Bindungsausfall. Eine Priifung ist 
méglich durch die y?-Zerlegung fiir die Summe der Zeilen und Spalten. 
Beide Teste ergeben P < 0,001. Dies hei®t aber, daB sich einmal die 
einzelnen Komplexkombinationen eindeutig im Verhaltnis des Bindungs- 
ausfalls im Ring und Bivalenten unterscheiden, zum anderen, daB 
sich dieses Verhaltnis ebenfalls verschiebt in Abhangigkeit von der 
Anzahl der ausgefallenen Bindungen je Zelle. Hierdurch kompliziert 
sich die Untersuchung, da nicht nur zu priifen ist, wie sich die Viererringe 
der einzelnen Komplexkombinationen in bezug auf den Bindungsausfall 
verschieden verhalten, sondern auch, inwieweit sich dieses Verhiltnis 
bei zunehmendem Bindungsausfall in der Zelle verschiebt, und ob das 
Ausma8 dieser Verschiebung fiir alle Bastarde gleich ist. Es wurde zu 
diesem Zweck zuniachst eine y?-Zerlegung fiir die einzelnen Zeilen und 
Spalten durchgefiihrt. _ 


2. Priifung der Komplexkombinationen. 
*tranciscana - "Hookeri. 

In dieser Kombination steigt die relative Haufigkeit des Bindungsausfalls im 
Ring zunachst mit zunehmendem Gesamtbindungsausfall an und sinkt dann 
wieder etwas ab. Im ganzen ist mit P =0,05—0,02 die Zufalligkeit dieser Schwan- 
kungen gerade noch miglich. Insgesamt entfallt etwa die Halfte des Bindungs- 
ausfalls auf Ring und Bivalente. Die Abweichung von der Erwartung 4:10 ist 
sehr gut gesichert. 


*Hookeri - "Johannsen. 

Bei dieser entfallt ein geringerer Anteil des Bindungsausfalls auf den Ring, 
aber die Abweichung vom erwarteten Verhaltnis ist doch eindevtig. Die Inhomo- 
genitat zwischen Zellen mit verschiedener Endbindungszahl ist mit P< 0,001 ge- 
sichert. Mit steigendem Bindungsausfall entfallt ein immer gréBerer Anteil davon 
auf die Ringchromosomen. In den Zellen mit 2 und 3 ausgefallenen Endbindungen 
sind sogar im Ring etwa doppelt so viele Bindungen ausgefallen als in den Biva- 
lenten. Dies heiBt aber, daB ein Ausfall von Chiasmen sich an den Ringchromosomen 
zuerst oder am stairksten bemerkbar macht. 


excellens - *Hookeri. 
Die Gesamtauswertung zeigt eine sehr geringe Bevorzugung der Bildung der End- 
chiasmen in den Bivalenten und einen entsprechend héheren Ausfall im Viererring. 
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Tabelle 8. Verteilung des Bindungsausfalls auf Ring- und Bi 
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1 toh 








der Erwariung 4:10 bei zufdlliger Verteilung. Aufgefihrt ist die Anzahl 


































































































eee Komplexkombination 
“ jeer hHookeri - excellens « flavens - flavens- 
kHookeri | Johannsen | *Hookeri hHookeri stringens 
vor- aus- Bindungsausfall in 
handen jgefallen 
ring-| Riv] ing [Biv] ring cg"| Ring-[-| Ring | Bite 
Chromosomen 
13 1 Haufigkeit | 254 | 282 | 296 | 376 | 18 | 31 81 | 104 | 320 478 
“ 92,865 78,866 1,599 21,076 51,971 
12 2 Haufigkeit | 101 | 73 | 66 | 34 | 25 | 39 | 117 | 101 | 346 | 344 
— 74,124 66,845 3,435 67,244 157,208 
| 3 | Haufigkeit}] 30{ 27{ 8 | 4 | 13 | 29] 83 | 70 176 | 265 
— 16,125 8,683 0,116 49,234 27,777 
z Haufigkeit | 385 | 382 | 370 | 414| 56 | 99 | 281 | 275 | 842 |1089 
1—3 - 175,590 133,224 4,326 130,778 214,795 
7°-Zerlegung fiir jede 
n=3 Gesamt-y?. .. . 183,114 154,394 5,150 137,554 236,956 
n=1 7? fir Ubereinstim- 
mung mit 4:10 . 175,590 133,224 4,326 130,778 214,795 
pbetbent anh <0,001 <0,001 | 0,05—0,02| <0,001 <6,001 
n=2 ¥? fiir Homogenitat 
in Zeile 1—3 7,524 21,170 0,824 6,776 22,161 
Maes te Teed 0,05—0,02 | <0,001 0,7—0,5 | 0,05—0,02; <0,001 








Mit P=0,05—0,02 kénnte dies gerade noch zufallig sein. Bei der Zerlegung in 
einzelne Gruppen zeigt sich, da8 in den Zellen mit nur einer ausgefallenen End- 
bindung dies relativ zu oft im Ring geschieht. Bei Zellen mit nur 12 Endbindungen 
ist dies noch deutlicher, wahrend bei héherem Bindungsausfall der Anteil der 
Ringbindungen der Erwartung fast genau entspricht. Es besteht also eine geringe 
Benachteiligung der Ringchromosomen bei der Chiasmenbildung, die bei einer 
starkeren Herabsetzung der Chiasmenzahl je Zelle nicht mehr ins Gewicht fallt. 
Mit P=0,7—0,5 besteht jedoch eine gute Homogenitat zwischen den einzelnen 
Gruppen; die sich andeutenden Differenzen sind nicht gesichert, was aber zum 
Teil an der geringen Zellenzahl liegen kénnte. 


flavens - "Hookeri. 

In Ring und Bivalenten sind etwa gleich viele Endbindungen ausgefallen, was 
eine deutliche Abweichung vom Verhiltnis 4:10 darstellt. Zwischen den 3 Gruppen 
von Zellen kénnten die Differenzen gerade noch zufallig sein, wenn auch im ganzen 
ein Anstieg in der relativen Haufigkeit des Bindungsausfalls im Ring mit stei- 
gendem Gesamtausfall zu verzeichnen ist. 


flavens - stringens. 

Die relative Haufigkeit des Bindungsausfalls im Ring steigt zwischen den 
3 Vergleichsgruppen zunachst an und sinkt dann wieder etwas ab. Die Abwei- 
chung von der Erwartung 4:10 und die mangelnde Ubereinstimmung zwischen den 
3 Gruppen ist sehr gut gesichert. 
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in Zellen mit 13, 12 und 11 Endchiasmén und Pritfung der Ubereinstimmung mit 
der ausgefallenen Endbindungen in allen Zellen der betreffenden Gruppe. 


















































x°-Zerlegung fiir die Gruppen mit gleichen Bindungsausfall 
Zz 
te 
x fir Homo- 
Gesamt-z? fiir 4:10 genitat Phom 
ATER 1 Freiheitsgrad 4 Freiheits- 
Ring- lant: grade 
Chromosomen 
969 | 1271 
2361777 246,377 236,777 9,600 0,05—0,02 
655 | 591 
351,576 368,856 351,576 17,280 0,01—0,001 
310 | 395 
81,978 101.935 81,978 19,957 <0,001 
1934 2257 
6341377 658,713 634,377 24,336 <0,001 
Komplexkombination 
670,331 
634,377 
<0,001 
35,954 
<0,001 
Zerlegung des Gesamt-y? 
Variationsursache x n P 
Petal uk ee TK 835,598 15 
Verhaltnis 4:10. . 634,377 1 <0,001 
Homogenitét . . . 201,221 14 <0,001 











3. Priifung der Gruppen mit gleichem Bindungsausfall. 


Beim Vergleich der Zellen mit gleichem Bindungsausfall in den 
verschiedenen Komplexkombinationen ist iiberall die Abweichung von 
der Erwartung 4:10 gesichert. Bei den Zellen mit 13 Endbindungen 
ist die Verteilung des Bindungsausfalls in den einzelnen Bastarden noch 
ziemlich gleichartig, wenn auch die Ubereinstimmung nicht sehr gut ist. 
In den Zellen mit 2 ausgefallenen Bindungen weichen die Gruppen 
weiter voneinander ab, und bei nur 11 vorhandenen Bindungen sind 
die Differenzen mit P < 0,001 sehr gut gesichert. Je starker der 
Bindungsausfall in den Zellen ist, um so deutlicher treten die Dif- 
ferenzen zwischen den Komplexkombinationen hervor. Die Extreme 
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stellen bei 3 ausgefallenen Bindungen ezcellens -"Hookeri dar mit einer 
Verteilung, die fast der Erwartung entspricht, und *Hookeri - "Johannsen, 
wo der Bindungsausfall im Ring zahlenmaBig doppelt so groB ist wie 


. in den Bivalenten. 


Tabelle 9. Relative Haufigkeit des Bindungsausfalls im Viererriny, bezogen auf die 
Gesamizahl der ausgefallenen Bindungen in den Zellen mit einer bestimmten End- 



































: bindungszahl. 
Entbindungen 
franciscana-| *Hookeri- | excellens- | flavens - flavens - Zz 
vorhan-| ausge-| “4Hookeri |*Johannsen | "Hookeri | *Hookeri | stringens 
den fallen 
13 1 0,474 0,440 0,367 0,438 0,446 0,433 
12 2 0,580 0,660 0,391 0,537 0,501 0,526 
ll 3 0,526 0,667 0,309 0,542 0,399 0,440 
z 0,502 0,472 0,361 0,505 0,436 0,461 


Tabelle 10. Verteilung der Zellen mit 12 Endchiasmen (2 ausgefallenen Bindungen) 
Bindungsau sfalls auf Ring- und Bivalentch 





men, Abweichung der Beobachtung 









































Bindungen ausgefallen 
eS ee eee 2 1 0 
In den Bivalenten. . . 0 1 2 
Konfiguration 
F 2+2,5B/K3-1.5B|K1+24B] K1 +1, | K2+2, 
Komplexkombination der 5 alsa b+ SBIR 1+ 24D ips 4B 1 Re, 3B 
Zellen 1. 2. 3. 4. Si 
Beobachtung 
hfranciscana -  Hookeri 87 20 15 31 7 14 
hHookeri - kh Johannsen 50 21 4 16 3 6 
excellens - h Hookeri 32 5 15 2 10 
flavens -  Hookeri 109 27 12 39 11 20 
flavens - stringens 345 57 46 141 35 66 
z 623 130 77 242 58 116 
Erwartetes Verhaltnis 2 4 40 5 40 














7°-Zerlegung fiir den Vergleich von flavens - Hookeri und flavens - stringens. 














Variationsursache - Freiheitsgrade Y 
GQeaAMAG 5.) 5) EO 767,867 5 
Ubereinstimmung mit 

der Erwartung .. . 703,922 4 <0,001 
Homogenitét .... . 63,945 1 <0,001 








> 
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b) Berechnung der Erwartungswerte 
fiir Zellen mit weniger als 13 Endchiasmen. 


In den Zellen mit 13 Endbindungen sind nur 2 unterscheidbare Kon- 
figurationen méglich, die Zellen mit einer Viererkette und diejenigen mit 
einer Zweierkette, und die Bestimmung der zu erwartenden relativen 
Haufigkeiten in diesen beiden Klassen war einfach durchzufiihren. So- 
bald mehr als eine Endbindung in einer Zelle ausgefallen ist, vergréBert 
sich die Anzahl der méglichen Konfigurationen sehr stark. Davon sind 
aber nur verhaltnismaBig wenige zu unterscheiden, weil die einzelnen 
Chromosomenenden zytologisch nicht verschieden sind. Da in jeder 
Zelle 14 Endbindungen méglich sind, von denen eine bestimmte Anzahl 
ausfallen kann, laBt sich die Zahl der Méglichkeiten fiir die Klassen mit 
2, 3 und mehr ausgefallenen Endbindungen berechnen als die Anzahl 
der Permutationen von 14 Elementen zur 2., 3. oder héheren Klasse. 


auf die méglichen Konfigurationen, Erwartungszahlen bei zufilliger Verteilung des 
von der Erwartung und Homogenitat zwischen den einzelnen Kompli 











Konfiguration 





I. 2. 3. 4. 


or 





Erwar-| Ab- Erwar- Ab- Erwar-| Ab- Erwar-| Ab- Erwar- Ab- 
tung |weichung} tung |weichung| tung |weichung| tung |weichung| tung |weich 








1,9 | +181 | 3,8 | +11,2 | 38,3] — 7,3 4,7} + 2,3] 38,3 ]— 24,3 
1,1 | +199} 2,2 |} + 1,8} 22,.0}— 60) 2,7 |+ 03] 22,0}— 16,0 








0.7 }+ 43; 1,4 |— 14! 140/4+ 10] 19]+4 01] 140)/— 40 
24 | +246] 48 | + 7,2} 47,9|— 89} 60]|+ 50] 47,9 |— 27,9|7?—296,669 
P<0,001 
7,6 | +49,4 | 15,2 | +30,8 | 151,6 | —10,6 | 19,0 | + 16,0 | 151,6 | — 85,6]7?—471,198 
P<0,001 
13,7 | +1163] 27,4 | + 49,6 | 273,8 | —31,8 | 34,3 | +23,7 | 273,8 |—157,8] >1000 
P<0,001 
































x°-Zerlegung fiir den Vergleich von Spalte 3 und 5 der Tabelle. 

















Variationsursache b fe Freiheitsgrade P 
weeeeG.*. ost 147,187 5 
Ubereinstimmung mit 

der Erwartung .. . 66,482 1 <0,001 
Homogenitét ..... 80,705 4 <0,001 
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Tabelle 11. Verteilung der Zellen mit 11 Endchiasmen (3 ausgefallenen Bindungen) 
auf die méglichen Konfigurationen. 





















































Bindungen ausgefallen 
WO aia ChArisicesyeas 0 0 1 1 2 2 3 
in den Bivalenten... . 3 3 2 2 1 1 0 
Konfiguration 
- ‘ Zahl di 
Komplexkombination | “Zetien Ri,K2+|R4,K2+| Ki+ | K4+ [ K2+ | K3+ | K24 
2+2,2B)1+1,3B| 2+2,3B)14+1,4B|]2+2,4B)14+2,4B] 14+1;5B 
hfranciscana:h Hookeri 19 1 2 5 2 - 4 5 
h Hookeri - h Johannsen 4 — — — — 2 Z — 
excellens-hHookeri . 14 2 3 4 1 2 2 — 
flavens-hHookeri . . 51 2 5 12 3 12 7 10 
flavens- stringens . . 147 15 24 34 22 11 25 16 
2a 235 20 34 55 28 27 40 31 
Erwartetes Verhaltnis 91 20 10 40 5 5 10 1 
Erwartung ... . 235 51,7 25,8 103,3 12,9 12,9 25,8 2,6 
Abweichung... . 0 —31,7 | +8,2 | —48,3 | +15,1 | +14,1 | +14,2 | + 28,4 








%-Zerlegung fiir den Vergleich der Kombinationen flavens -Hookeri 
und flavens- stringens. 

















Variationsursache Sig Freiheitsgrade P 
Oe eae ae 376,719 c 
Ubereinstimmung 
mit der Erwartung 332,050 6 < 0,001 
Homogenitat .. . 44,669 1 < 0,001 


Bei zwei ausgefallenen Bindungen pro Zelle sind je 2 und 12 der 
Elemente gleich (2 ausgefallen, 12 vorhanden), es sind daher “5, 


Permutationen moglich. Fiir 3 ausgefallene und 11 vorhandene End- 


bindungen ist der entsprechende Wertz, fiir 4 ausgefallene und 
ar In den Zellen mit 2 ausgefallenen Endbindungen 
bestehen also 91 Méglichkeiten fiir die Verteilung des Bindungsausfalls 
tiber die 14 Enden. Die Anzahl der Faille, in denen nur 2 Bindungen 


10 vorhandene 


im Ring vorhanden sind, bestimmt sich in gleicher Weise zu so =, 
davon 4mal beide Bindungen benachbart (K 3+ 1), 2mal einander 
gegeniiberliegend (K 2 + 2). Fir den Fall, da8 2 Bindungen in den 
Bivalenten ausgefallen sind, ist der zu erwartende Anteil — = 45, 


davon 5mal beide auf das gleiche Bivalent entfallend. Da 4 Bindungen 
im Ring und 10 in den Bivalenten gegeben sind, bestehen 4 x 10 Még- 
lichkeiten fiir die Konfiguration K 4 4+-2,4B (Tabelle 10). 
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Die Durchfiihrung der gleichen Berechnungen fiir 11 Endbindungen 
je Zelle ergibt 364 mégliche Verteilungen des Bindungsausfalls auf die 
14 Enden, die aber nur 7 unterscheidbare Konfigurationen bilden. Auf 
diese verteilen sich die einzelnen Moglichkeiten in folgender Weise: 


3 Bindungen im Ring ausgefallen: oe = 4; 


3 Bindungen in den Bivalenten ausgefallen: a 120. 


Die Erwartungswerte fiir die Fille, in denen 2 Bindungen im Ring 
ausgefallen sind und eine in den Bivalenten, berechnen sich wie folgt: 
Fir 2 ausgefallene Bindungen im Ring gibt es 6 verschiedene Fille, fiir 
eine dritte in den Bivalenten 10 Méglichkeiten. Fir die Konfigurationen, 
bei denen die genannte Verteilung von 3 ausgefallenen Bindungen ge- 
geben ist, bestehen also 6 x 10 Méglichkeiten. Ebenso ergeben sich fiir 
den Bindungsausfall 2 in den Bivalenten “nd 1 im Ring 45 x 4 = 180 
Méglichkeiten. Die Aufteilung auf die einzelnen Konfigurationen ist in 
Tabelle 11 gegeben. 

In gleicher Weise lassen sich auch die Erwartungswerte fiir Zellen mit 
4 ausgefallenen Endbindungen berechnen, die in Tabelle 12 aufgefiihrt 
sind. 

c) Besprechung der Klassen mit verschiedenem Bindungsausfall. 
1. Zellen mit 12 Endchiasmen. 

Fir die Zellen, in denen 2 Endbindungen ausgefallen sind, wurde 
zunichst die Zusammenfassung aller Komplexkombinationen gepriift. 
Hier ergibt sich eine sehr groBe Abweichung von dem erwarteten 
Verhaltnis im Auftreten der einzelnen Konfigurationen. Der Uber- 
schuB liegt in den beiden Klassen, bei denen nur 2 Bindungen im Ring 
vorhanden sind, und in der:Klasse mit K1-+ 1, wo also ein Bivalent in 
2 Univalente zerfallen ist durch mangelnde Chiasmenbildung in beiden 
Chromosomenschenkeln. Die beiden iibrigen Klassen mit den Konfigura- 
tionen (K4-+ 2) und (K2-+ 2, R4) zeigen ein sehr groBes Defizit, das in 
der zuletzt genannten Gruppe am starksten ist. Die Benachteiligung der 
Ringchromosomen bei der Chiasmenbildung, die sich aus der Gesamt- 
verteilung und den Zellen mit 13 Endbindungen bereits zeigte, kommt 
hier in den Zellen mit 12 Endbindungen besonders deutlich heraus. 

Eine nihere Analyse zeigt nun, da dieser Bindungsausfall nicht zu- 
fallig tiber die 4 Enden der Ringchromosomen verteilt ist. Die Klassen, 
in denen der Ring in 2 Chromosomengruppen zerfallen ist, zeigen 
beide einen Uberschu8. Wenn die geringe Chiasmenbildung nur den 
Ring im allgemeinen betreffen wiirde, die vorhandenen Chiasmen aber 
zufallsgemaB auf die Enden verteilt waren, miBten die beiden méglichen 
Konfigurationen K2+ 2 und K3+1 im Verhiltnis 1:2 auftreten. Die 
beobachtete Verteilung der 207 Zellen, namlich 130:77, weicht davon 
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deutlich ab, wie der Vergleich mit den Erwartungszahlen 69:138 zeigt 
(Abweichung + 61, 7? = 80,8, P < 0,001). Im Chromosomenring wer- 
den also nicht beliebige Enden bei der Chiasmenbildung bevorzugt, son- 
dern 2 einander gegeniiberliegende. Die Verteilung des Bindungs- 
ausfalls auf die Bivalente zeigt, daB hier, wenn einmal eine Bindung aus- 
gefallen ist, der zweite Schenkel des gleichen Bivalents sehr leicht eben- 
falls betroffen wird, waihrend der gleichzeitige Ausfall von 2 Bindungen 
in verschiedenen Bivalenten extrem selten vorkommt. Eine Deutung 
dieser Verhiltnisse ist erst im Zusammenhang mit den weiteren Be- 
funden méglich. 

Dadurch, daf in einigen Komplexkombinationen nur sehr wenig 
Zellen mit 12 Endbindungen vorhanden sind, ist ein Vergleich zwischen 
den einzelnen Bastarden nur begrenzt méglich. Die Betrachtung der 
Tabelle 10 zeigt aber auch ohne statistische Priifung, daB die Verteilung 
auf die einzelnen Klassen nicht in allen Fallen gleich ist. Eine deutliche 
Ausnahme macht eacellens-"Hookeri, wo das Defizit in der Klasse 
K4-+2 nicht auftritt. Dies stimmt mit den Schliissen aus der Gesamt- 
tabelle iiberein, wo fiir diese Kombination ein fast der Erwartung ent- 
sprechendes Verhalten gefunden wurde. Die Aufgliederung der Zellen 
mit 12 Endbindungen la8t aber vermuten, daB bei einer VergroBerung 
des Materials auch hier Abweichungen von der Erwartung in Erscheinung 
treten kénnen, die nur nicht so starke Ausschlige ergeben werden wie 
in den anderen Fallen. 

Ein statistischer Vergleich zwischen verschiedenen Bastarden ist nur 
fiir die flavens-Kombinationen méglich. Beide weichen auch fiir sich 
betrachtet gesichert von der Erwartung ab, sind aber untereinander so 
verschieden, daB eine Homogenitaét nicht anzunehmen ist (Anhang zu 
Tabelle 10). 

Fiir die Konfigurationen (K4+2) und (K2+ 2, R4, 3B) sind die 
Beobachtungszahlen in allen Kombinationen so groB, daB ein Vergleich 
dieser Spalten der Tabelle durchgefiihrt werden kann. Das Ergebnis der 
Priifung ist, da8B keine Homogenitét besteht. Alle Kombinationen 
weichen zwar in der gleichen Richtung von der Erwartung ab, aber in so 
verschiedenem AusmaB, daf ihr Verhalten nicht als einheitlich angesehen 
werden kann (Anhang zu Tabelle 10). 


2. Zellen mit 11 Endchiasmen. 


Fir alle Zellen mit 11 Endchiasmen weicht die Gesamtverteilung ge- 
sichert von der Erwartung ab (Tabelle 11). Im Ganzen machen sich die 
gleichen Tendenzen bemerkbar, die schon aus der Tabelle fiir Zellen mit 
12 Endchiasmen erkennbar waren, namlich ein Uberwiegen des Bindungs- 
ausfalls zwischen den Ringchromosomen und im Auftreten der Konfigura- 
tion K 1 + 1 aus einem Bivalent, sowie innerhalb des Ringes die bevorzugte 
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Auflésung gegeniiberlie- 
gender Bindungen. Die 
gefundenen Haufigkeiten 
erkliren sich aus einem 
Zusammenwirken dieser 
einander zum Teil entge- 
genstehenden Tendenzen. 

Das Defizit liegt aus- 
schlieBlich in den Klassen, 
in denen 2 und mehr Bin- 
dungen in verschiedenen 
Bivalenten  ausgefallen 
sind, namlich bei (K 222, 
R4) und (K422). Eine 
Auflésung des Ringes in 
K211 kam mehrals 10mal 
zu haufig vor. Die Kon- 
figurationen K411 und 
K222,4B traten etwa 
doppelt so oft auf als er- 
wartet. 

Eine Homogenitats- 
priifung ist wieder nur 
‘fir den Vergleich von 
flavens -"Hookeri und fla- 
vens - stringens méoglich 
und zeigt, daB keine Uber- 

einstimmung besteht. 
Wenn auch die Abwei- 
chungen in beiden Fallen 
in der gleichen Richtung 
liegen, so ist doch das 
relative Ausma so ver- 
schieden, daB auf ein 
unterschiedliches Verhal- 
ten der beiden Chromo- 
somengruppierungen ge- 
schlossen werden muB. 


3. Zellen mit 10 End- 
chiasmen. 
Bei Zellen mit 10 End- 
bindungen (4 ausgefallen) 


Chromosoma. Bd. 6. 


) auf die méglichen Konfigurationen. 


oe 


Ad. 


‘3 
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Tabelle 12. Verteilung der Zellen mit 10 Endchiasmen (4 ausg 
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Tabelle 13. Konfigurationen in Zellen mit weniger als 10 Endbindungen. 





- hi 


Endbindungen K lexk tion 








sete Pp excellens -* Hookeri flavens - * Hookeri flavens - stringens 








9 5 K42211,2Bj1x | K42211,2B | 2x K42211,2B j1~ 

K31222,2B |1x K41111,3B |1~x 
K22211,R4,1B{] 1x K31211,3B {3x 
K22211,3B {1x 
K21111,4B j1~ 


8 6 K221111,38 |1x | K111111,4B | 1x 


K221111,R4,1B} 1x 





7 7 K4221111,18 | 1x | K3222111,1B) 1x 




















ist ein Vergleich zwischen einzelnen Kombinationen oder Konfigurationen 
wegen der geringen Beobachtungszahlen nicht médglich (Tabelle 1). 
Auch fiir die Zusammenfassung aller Werte ergeben sich noch so kleine 
Erwartungszahlen, daB eine statistische Priifung nicht mehr durch- 
gefihrt werden kann. Es sind aber trotzdem bereits die fiir die iibrigen 
Klassen des Bindungsausfalls festgestellten GesetzmaBigkeiten wieder- 
zufinden, und die sehr starken und unregelmaBig verteilten Abweichun- 
gen von den Erwartungswerten lassen vermuten, daB sich in einem ver- 


gréBerten Material die Abweichungen von der Zufallsverteilung sichern . 


lassen wurden. Auffallend ist das starke Defizit der Klassen (K 4222) 
und (K2222, R4) und der UberschuB in den Klassen (K3111) und 
(K2211, 4B), wodurch die Beobachtung der anderen Gruppen, daB 
namlich die Bivalente ziemlich resistent gegen den Bindungsfall sind, 
bestatigt wird. Die Haufung in den zuletztgenannten Klassen ist er- 
klarlich durch die Kombination der starken Neigung der Ringchromo- 
somen zum Bindungsausfall mit dem bevorzugten Zerfall eines Biva- 
lents in 2 Univalente. 


4. Zellen mit weniger als 10 Endchiasmen. 


Zellen mit weniger als 10 Endbindungen sind so selten, daB eine Auswertung 
durch Vergleich der Befunde mit Erwartungswerten weder zwischen den Kom- 
plexkombinationen noch zwischen den Konfigurationen méglich ist. Die wenigen 
Zellen dieser Gruppen sind in Tabelle 12 dargestellt. Auffallend ist die groBe 
Haufigkeit der Univalente, die sich sowohl aus dem Viererring wie aus den Bi- 
valenten herleiten kénnen. 


IV. Untersuchung der interchromosomalen Beziehungen 
bei der Chiasmenbildung. 

Zur Untersuchung der Verteilung der Chiasmen in der Zelle gehort 
auch die Frage, ob bei der Chiasmenbildung die verschiedenen Chromo- 
somen sich gegenseitig beeinflussen, d. h. ob etwa die Héchstzahl oder 
die Gesamtzahl der Chiasmen je Zelle einer Begrenzung unterworfen 








Uber die Variabilitat der Chiasmenbildung bei Oenothera-Bastarden. II. 257 


ist in der Art, daB ein ,,Mehr“ in einem Chromosom ein ,,Weniger* 
in einem anderen zur Folge hat. Fiir den vorliegenden Fall mit zwei 
unterscheidbaren Chromosomengruppen lautet die Frage, ob dem Aus- 
fall von Chiasmen in einer Gruppe eine veranderte Chiasmenhaufigkeit 
in der anderen parallel geht. Um hierfiir zu einer Entscheidung zu 
kommen, kann die Endchiasmenhaufigkeit in den Bivalenten untersucht 
werden in Abhangigkeit von der Endbindungszahl im Viererring oder 
umgekehrt. Die Verteilungstafeln hierfiir sind in den Tabellen 14—18 
gegeben. 


Tabelle 14. Oe. flavens - stringens. Korrelation zwischen dem Auftreten der Endchias- 
men in Ring und Bivalenten. 

















Endchiasmen Endchiasmen in den Bivalenten 
im Ring vorhanden 
Bindungs- 
w | 9 | s | 7 [els ausfall in 
n den Biva- o D P 
vor- aus- Endchiasmen in den Bivalenten lenten 
handen | gefallen ausgefallen pro Zelle 
ej a} 3) ares 
4 0 1269| 478 | 101 | 39 ee 1892] 0,432 | 0,833 
3 1 | 320 «| 56| 11 | 2|—] 530] 0,555 | 0,967 | %!23+0.047) <0,01 
2 2 103} 36 11 a3 —j|1 
8” 
3 1 16] 1% 1¥ aiopse 


























Das Zeichen Wa bedeutet, daB die Konfiguration dieser Zellen keine eindeutige 
Zuordnung zu einer der beiden Klassen erméglicht (s. Text). 


-Tabelle 15. Oc. *franciscana-*Hookeri. Korrelation zwischen dem Auftreten der 
Endchiasmen in Ring und Bivalenten. 



































Endchiasmen Endchiasmen in den Bivalenten 
im Ring vorhanden 
: pusfall in 
~ | . “- : [7 n a Biva- o D P 
vor- aus- Endchiasmen in den Bivalenten lenten 
handen |gefalle ausgefallen je Zelle 
0 1 2 3 
4 0 681i 282 21 3] 7117 0,047 | 0,235 0,105-+0,026] <0,001 
3 1 254 31 7 —]| 292 0,152 | 0,450 0,086 +.0,099| 0,4 0,3 
2 2 35 4 o 42 0,238 | 0,617] °’ . s Z 
1 3 5 —- a 5 
n 7105 317 31 3] 7456 | 0,052 
Bindungsaus- 
fall im Ring 
je Zelle 0,051 0,123 0,419 0,052 
G 0,249 0,377 0,783 
—— —— 
D 0,073-+0,021 0,296-+-0,142 
P <0,001 0,05—0,02 























18* 
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Tabelle 16. Oc. *Hookeri - "Johannsen. 
Korrelation zwischen dem Auftreten der Endchiasmen in Ring und Bivalenten. 























Endchiasmen im Ring meats aa — Bivalenten 
Bindungs- 
10 Oth ot ausfall 
n in den 
Endchiasmen in den Bivalenten Bivalenten 
vorhanden | ausgefallen ausgefallen je Zelle 
0 1 2 
4 0 7284 376 9 7669 0,051 
3 1 296 16 a 312 0,051 
2 2 25 4 -— 29 0,138 
n 7605 396 9 8010 
Bindungsausfall im 
Ring je Zelle . . . 0,045 0,061 —_— 

















Eine vollstandige Auswertung ist nicht méglich, da aus den bereits 
beschriebenen Griinden fiir eine Reihe von Zellen die Verteilung der 
vorhandenen Endchiasmen auf Ring und Bivalente nicht mit Sicherheit 
festgestellt werden kann. AuBerdem sind in den Klassen mit hohem 
Bindungsausfall so wenig Zellen vorhanden, daB diese sich nicht fir 
eine statistische Auswertung eignen. Trotz dieser Einschrankungen 
lassen die Tabellen fiir die Komplexkombinationen Oe. flavens - stringens 
(Tabelle 14) und besonders fiir Oe. *franciscana -*Hookeri (Tabelle 15) 
erkennen, da8 die Endbindungen in Ring und Bivalenten nicht abhangig 
voneinander gebildet werden. Es besteht eine deutliche positive Korre- 
lation, d. h. da8 bei verminderter Chiasmenbildung im Ring auch eine 
Verringerung der Chiasmenzahl in den Bivalenten auftritt. Bei Oc. fla- 
vens - stringens zeigen die Zellen mit einer Viererkette, also nur 3 End- 
bindungen im Ring, einen gesichert héheren Bindungsausfall in den 
Bivalenten als die Zellen mit einem geschlossenen Ring mit 4 End- 
bindungen; die Differenz ist mit P < 0,01 gesichert. Bei Oe. *trancis- 
cana -"Hookeri lieBen sich alle Zellen eindeutig einordnen, so daB hier 
auch die Klasse mit 3 ausgefallenen Bindungen im Ring in die Aus- 
wertung einbezogen werden kann. Der BindungsausfaJl in den Bivalenten 
steigt deutlich an parallel zum Ausfall im Ring und ist in den Zellen mit 
nur 3 Endbindungen im Ring fast 5mal gréBer als in den Zellen mit 
einem geschlossenen Ring. Ebenso wird der Bindungsausfall im Ring 
gesichert gréBer, wenn Zellen mit 0, 1 und 2 ausgefallenen Endbindungen 
in den Bivalenten verglichen werden und ist in der letzten Gruppe 8mal 
groBer als in der ersten. In den ibrigen Komplexkombinationen 
["Hookeri -*Johannsen, excellens -"Hookeri und flavens -*Hookeri (Ta- 
bellen 16—18)] ergaben sich keine gesicherten Differenzen, wenn auch 
iiberall die gleiche Tendenz zu erkennen ist. 





in 
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Tabelle 17. Oe. flavens - »Hookeri. 
Korrelation zwischen dem Auftreten der Endchiasmen in Ring und Bivalenten. 





























Endchiasmen Endchiasmen. in den Bivalenten 
im Ring vorhanden 
Bindungs- 
w/e} s{zfte6fs]a ausfall in 
n | den Biva- o D P 
vor- aus- Endchiasmen in den Bivalenten lenten 
handen | gefallen ausgefallen je Zelle 
0 1 2 3 4 5 6 
4 | © [206/104] 31/7) 3] 1] 114353] 0,595 11,06 
3 1 | 81) 39/15! 3] 2|—] 1]141] 0,652 1't7)} 9.057-40,114 0,6 
2 2 39; 19 73 1 —|j— 
4” 17 
1 3 10) 3 Me add 
































Das Zeichen , ~ bedeutet, daB die Konfiguration dieser Zellen keine eindeutige 
Zuordnung zu einer der beiden Klassen erméglicht (s. Text). 


Tabelle 18. Oc. excellens - *Hookeri. 
Korrelation zwischen dem Auftreten der Endchiasmen in Ring und Bivalenten. 





























Endchiasmen [Endchiasmen in den Bivalenten 
im Ring vorhanden 
10 | 9 | 8 | 7 | 6 er. 
n in den o D P 
vor- aus- |Endchiasmenin den Bivalenten ivalenten 
handen | gefallen ausgefallen je Zelle 
0 1 2 |3 | 4 
4 0 63 31 12 5|}—] 111 0,631 {1,06 P 
3 1 | 18 | 15 | 5 | 3! 1a] 42 | 0945 [1/36 } 0,274,233 03—0,2 
2 2 5 4 1 |—j— 10 
n 386 50 18 8} 1] 163 0,699 
Bindungsausfall 
im Ring je Zelle | 0,326 | 0,460 | 0,412 0,380 
o 0,665 | 0,787 
—e 
D 0,134--0,132 
P 0,4—0,3 





























Vy. Abweichende Konfigurationen. 

Bei den Auszéhlungen wurde ein sehr geringer Anteil von Zellen 
gefunden, die eine abweichende Konfiguration zeigten. Diese sind bei 
der allgemeinen Auswertung in den Teilen I und II dieser Untersuchungen 
bisher nicht beriicksichtigt. 

Bei Oe. flavens - *"Hookeri fand sich eine Zelle, in der die beiden Enden eines 
aus einem Bivalentchromosom stammenden Univalentes miteinander durch ein 
Endchiasma verbunden waren. 

Oe. *franciscana -*Hookeri ergab 3 Zellen, in denen die Abweichung immer 
den Viererring betraf. Diese Chromosomen traten einmal in der Form von zwei 
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geschlossenen Bivalenten auf, einmal als geschlossener Dreierring zusammen mit 
einem in sich geschlossenen Univalent, und schlieBlich als Dreierring mit einem 
anhangenden Chromosem, so daB diese Figur eine Dreifachbindung enthielt. 

Bei “Hookeri - "Johannsen wurden 2mal Zellen mit sieben geschlossenen Biva- 
lenten beobachtet und 2mal Zellen der Konfiguration 6 B + K2. In allen 4 Zellen 
war demnach der Viererring in 2 Bivalente zerlegt, bei denen mindestens in einem 
die beiden Enden durch Endchiasmen verbunden waren. Eine 5. Zelle zeigte einen 
geschlossenen Dreierring mit anhangendem Chromosom. 

Als Erklarung fiir das Auftreten der Dreierringe und geschlossenen 
Univalente kann entweder eine Paarung und Chiasmenbildung zwischen 
inhomologen Teilen der Chromosomen oder das Auftreten einer spon- 
tanen Translokation zwischen den Chromosomen mit nachfolgender 
Paarung und Chiasmenbildung der homologen Teile angenommen 
werden. Eine Entscheidung ist nicht zu treffen, da von beiden Er- 
scheinungen bekannt ist, daB sie mit sehr geringer Haufigkeit spontan 
vorkommen. . 

Das mehrfache Vorkommen einer Zerlegung des Viererringes in 
2 Bivalente, von denen mindestens eines geschlossen ist, legt nahe, 
die Deutung, die von Marquarpt (1948) fiir das Verhalten der von ihm 
gefundenen réntgeninduzierten Viererringe gegeben wurde, auf diese 
Zellen zu iibertragen. Danach wiirde das Auftreten dieser Konfiguration 
auf das Vorkommen von Chiasmen in den See Segmenten 
- der Paarungsfigur hindeuten. 


D. Diskussion. 
I. Zusammenfassung der Befunde. 

Die vorstehend durchgefiihrte Analyse des Untersuchungsmaterials 
ergab einige Hinweise fiir die Verteilung der Chiasmen in der Zelle 
und die zytologischen Unterschiede zwischen den verschiedenen Oeno- 
thera-Bastarden. In friiheren Untersuchungen von OEHLKERS (1935, 
1936) an flavens -"Hookeri und CaTcHESIDE (1933) und JaPHa (1939) 
an verschiedenen Bastarden wurde bereits der Anteil des Ringes am 
Gesamtbindungsausfall berechnet und es lieBen sich dabei bedeutende 
Unterschiede zwischen. verschiedenen Viererringen wie auch im Ver- 
halten des gleichen Ringes in verschiedenem Plasma nachweisen. Von 
diesen Autoren wurde jedoch nur der Anteil des Ringes am Gesamt- 
bindungsausfall verwertet. Mit der hier durchgefiihrten weitergehen- 
den Zerlegung des Materials lassen sich die Unterschiede zwischen den 
Chromosomenringen der einzelnen Komplexkombinationen noch naher 
erfassen und _ beschreiben. 

Alle untersuchten Formen weichen in der gleichen Richtung von 
der Erwartung ab; immer sind im Ring relativ weniger Endchiasmen 
vorhanden als in den Bivalenten. Dies steht in Ubereinstimmung mit 
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den friiheren Befunden von O£HLKERS, CATCHESIDE und JAPHA. Das 
AusmaB dieser Abweichungen ist aber jeweils verschieden. Die Kom- 
plexkombinationen unterscheiden sich nun nicht nur im Grad der Be- 
vorzugung der Chiasmenbildung in den Bivalenten, sondern auch in 
den Veranderungen der relativen Haufigkeit des Bindungsausfalls im 
Ring bei ansteigendem Gesamtausfall. Bei allen Kombinationen er- 
folgt zwischen den Zellen mit 13 und 12 Endbindungen ein Anstieg 
in der relativen Haufigkeit des Ausfalls im Viererring, der aber ver- 
schieden stark ist. Die Extreme sind *"Hookeri - Johannsen von 0,440 auf 
0,660 (+ 0,220) und *Hookeri - excellens von 0,367 auf 0,391 (+ 0,024). 
Aus den Daten von OEFHLKERS (1935, 1936) ist zu entnehmen, da8 
auch dort bei steigendem Bindungsausfall der Anteil des Viererringes 
ansteigt. 

Fir das weitere Verhalten lassen sich 2 Gruppen unterscheiden. Bei 
“Hookeri - Johannsen und flavens -"Hookeri erfolgt beim Ubergang von 
den Zellen mit 12 zu denen mit 11 Endchiasmen ein weiterer, aber viel 
geringerer Anstieg im Anteil des Ringes, bei den 3 itbrigen Kombina- 
tionen dagegen ein Abfall, der bei excellens - "Hookeri und flavens - strin- 
gens sogar zu Werten fihrt, die unter denjenigen fiir Zellen mit 13 End- 
bindungen liegen. Es zeigt sich also, daB der relative Anteil des Vierer- 
ringes an der Endchiasmenzahl nicht nur von der vorliegenden Komplex- 
kombination, sondern besonders auch vom Bindungsausfall der unter- 
suchten Probe abhingt. In der Gruppe mit 13 Endbindungen je Zelle 
ist kein Unterschied im Verhalten zwischen verschiedenen Viererringen 
feststellbar, wihrend bei Gruppen von Zellen mit héherem Bindungs- 
ausfall die Differenzen zwischen den Komplexen deutlicher in Er- 
scheinung treten. Je geringer die Anzahl der Endchiasmen je Zelle ist, 
umso besser werden die Unterschiede zwischen den Bastarden sichtbar. 
Bei einem summarischen Vergleich von Zellgruppen mit verschiedener 
durchschnittlicher Chiasmenhaufigkeit kénnen ohne eingehende Analyse 
daher die Differenzen gréBer oder kleiner erscheinen, als sie tatsach- 
lich sind. 

Die Unterschiede zwischen den Komplexkombinationen liegen nicht 
nur in der Gesamtbeteiligung des Ringes am Bindungsausfall, sondern 
auch im Verhalten der einzelnen Bindungen. Die Untersuchungen 
ergaben, wie bereits erwahnt, daB im Ring 2 einander gegeniiber- 
liegende Bindungen besonders leicht ausfallen, wahrend die beiden 
dazwischen liegenden konstanter auftreten. Fir die Bivalente zeigt 
sich, daB die Auflésung in 2 Univalente haufiger vorkommt, als bei 
zufalliger Verteilung der Endchiasmen iiber die Bivalente zu erwarten 
wire. Das Ausma8 der Bevorzugung, mit der die Bivalente in der 
Konfiguration K1+1, 4B gegeniiber K2+2, 3B vorkommen, ist fir 
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die meisten Kombinationen ungefihr gleich. Immer treten beide in 
den Zellen mit 2 ausgefallenen Bindungen im Verhiltnis von etwa 
1:2 auf, statt im Verhiltnis 1:8, das bei zufialliger Verteilung erwartet 
wird. Nur ezcellens -*Hookeri macht eine Ausnahme und stimmt mit 
1:5 besser mit der Erwartung iiberein als die anderen Kombinationen. 
Die Differenz ist auf Grund der geringen Beobachtungszahlen gerade 
in dieser: Klassen statistisch nicht zu sichern, aber in Analogie zu den 
anderen Befunden an diesem Bastard laiBt sich doch sagen, daB die 
Abweichung von der Erwartung zwar in der gleichen Richtung liegt 
wie in den anderen Fallen, aber wesentlich kleiner ist. 


Il. Deutung der Ergebnisse. 
a) Unterschiede zwischen Ring- und Bivalentchromosomen. 

Durch die Zusammenfassung dieser Beobachtungen laBt sich iiber 
die Konstanz, mit der die einzelnen Endbindungen auftreten, einiges 
aussagen. Am leichtesten trifft der Bindungsausfall 2 Chromosomen- 
bindungen, die im Viererring einander gegeniiber liegen, als nachstes 
ein Bivalent, dessen beide Bindungen leicht gelést werden. Dazu laBt 
sich noch weiter aussagen, daB bei excellens - "“Hookeri und flavens - strin- 
gens die 2 restlichen Bindungen konstanter sind als diejenigen in den 
Bivalenten, weil, wenn einmal 2 Bindungen im Ring ausgefallen sind. 
der relative Anteil der Bivalente wieder ansteigt, deren Bindungen 
also dann bevorzugt ausfallen. Bei den anderen Kombinationen kann 
dagegen wenigstens noch eine 3. Bindung im Ring leicht ausfallen. 
Die groBe Anzahl der Univalente in den Zellen mit geringerer Hiaufig- 
keit der Endbindungen lé8t aber vermuten, daB erst die restlichen 
Bindungen im Viererring kommen, und dann die iibrigen Bivalente 
mit sehr konstant auftretenden Endbindungen einzuordnen sind. Diese 
Rangordnung, die aus den Auszahlungen zu entnehmen ist, besagt 
natirlich nur: Die Wahrscheinlichkeit dafiir, daB8 der erste Bindungs- 
ausfall eine der beiden am wenigsten konstanten im Ring betrifft, ist 
groBer als fiir eine beliebige andere Bindung. Es ist aber nicht ausge- 
schlossen, daB in einer bestimmten Zelle eine andere zuerst betroffen 
wird. 

Aus der Analyse des Materials lassen sich zunichst 2 Hauptergeb- 
nisse entnehmen. 1. Sind die Endchiasmen innerhalb jeder Zelle nicht 
dem Zufall nach auf die einzelnen Chromosomenarme verteilt, und 
2. verhalten sich die untersuchten Formen in bezug auf die GréBe der 
Abweichungen von einer Zufallsverteilung nicht gleich, auch wenn sie 
der Chromosomenformel nach die gleiche Endenanordnung besitzen. 
Mit diesen Feststellungen sind die Fragen, die durch die unterschiedliche 
Chiasmenhaufigkeit in den einzelnen untersuchten Chromosomen auf- 
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geworfen werden, auf 2 Punkte zuriickgebracht. Einmal ist zu unter- 
suchen, warum die verschiedenen, auBerlich gleichartigen Chromosomen 
Differenzen aufweisen, und zum anderen ist zu klaren, wodurch die 
Unterschiede zwischen den vergleichbaren Chromosomengruppen ver- 
schiedener Formen zustande kommen. 

Fir die weiteren Uberlegungen ist es notwendig, zuniachst den Zu- 
sammenhang zwischen Chiasmen und Endbindungen noch naher zu 
betrachten. Das Auftreten einer Endbindung beweist, daB in diesem 
Chromosomenarm mindestens ein Chiasma vorhanden war. Die Bildung 
mehrerer Chiasmen andert bei der Terminalisation nichts mehr. In 
einem einzelnen Chromosomenarm ist das Endchiasma nur ein MaB 
dafiir, ob iiberhaupt Chiasmen gebildet wurden, nicht aber fir ihre 
Haufigkeit. Bei der Betrachtung der ganzen Zelle andert sich dies, 
denn wenn insgesamt die Wahrscheinlichkeit fiir das Auftreten von 
Chiasmen herabgesetzt wird, werden mehr Chromosomenarme ohne 
jedes Chiasma bleiben und nach der Terminalisation entsprechend auch 
kein Endchiasma aufweisen. Das gleiche gilt fiir jede andere gréBere 
Gruppe von Chromosomen. Die verminderte Endchiasmenzahl der 
Ringchromosomen im Vergleich mit den Bivalenten beweist, daB ins- 
gesamt die Wahrscheinlichkeit fir die Bildung von Chiasmen und als 
Folge davon die Chiasmenhiaufigkeit im Ring geringer ist als in den 
ubrigen Chromosomen. 

Dabei sind 2 Hypothesen zu priifen: Einmal kénnte die Chiasmen- 
wahrscheinlichkeit im Hinblick auf den ersten der oben genannten 
Punkte fiir jeden Chromosomenarm eine andere sein, so daB immer 
bestimmte Chromosomenenden eine Chiasmenbildung aufweisen, die 
groBer oder kleiner ist, als dem Durchschnitt entspricht, wodurch bei 
ihnen die Wahrscheinlichkeit, iberhaupt kein Chiasma zu bilden, eben- 
falls vom Mittelwert abweichen wiirde. Die andere Moglichkeit ist, 
daB alle Chromosomenenden bei der Chiasmenbildung zunachst gleich- 
wertig sind, aber derartige Korrelationen innerhalb der Chromosomen 
und innerhalb der Zelle bestehen, daB sich zwar in jeder Zelle bevor- 
zugte und benachteiligte Chromosomenenden finden, diese aber von 
Zelle zu Zelle eine andere Lage im Genom haben. Da der Ring bei allen 
verschiedenen Bastarden an der ersten Stelle steht, liegt es nahe, in 
der Tatsache des Vorliegens einer reziproken Translokation bereits 
einen Faktor zu sehen, der die Chiasmenbildung beeinfluBt. Es fragt 
sich dabei, ob es immer 2 bestimmte, einander gegeniiberliegende 
Arme der Paarungsfigur sind, denen eine geringere Chiasmenhiaufig- 
keit als den anderen zukommt, oder ob eine positive Interferenz der 
Chiasmenbildung besteht, in der Weise, daB ein Chiasma in einem be- 
liebigen Arm die Wahrscheinlichkeit fiir das Auftreten eines anderen 
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Chiasmas in den beiden benachbarten Armen herabsetzt, wahrend dieser 
Ausfall seinerseits wieder foérdernd auf die Chiasmenbildung im 4. Teil 
der Figur wirkt. In beiden Fallen entsteht zytologisch in einem groBen 
Material die gefundene Erscheinung eines bevorzugten Bindungsaus- 
falls an 2 einander gegeniiberliegenden Stellen des Ringes, nur sind 
es im 1. Fall 2 bestimmte, im anderen dagegen 2 beliebige, von 
einer Zelle zur anderen verschiedene Stellen des Ringes, die bevorzugt 
Chiasmen bilden. Eine ahnliche Uberlegung ist fir die Bivalente anzu- 
stellen. Die Bevorzugung der Konfiguration K11 gegeniiber K22 kann 
darauf zuriickzufiihren sein, daB in einem bestimmten Bivalent im 
ganzen die Chiasmenbildung geringer ist als in den iibrigen, oder es liegt 
eine fiir alle Bivalente giiltige negative Interferenz vor, in dem Sinne, 
daB eine Chiasmenbildung in einem Arm eines Bivalentes eine solche 
im anderen Arm férdert, so daB die Chiasmen, falls solche tiberhaupt 
gebildet werden, vorzugsweise in beiden Armen eines Bivalentes gleich- 
zeitig auftreten. Im 1. Fall ware das bei der Chiasmenbildung benach- 
teiligte Bivalent immer das gleiche, im 2. dagegen ware es von Zelle 
zu Zelle wechselnd. 

In diesem Zusammenhang sind 2 andere Beobachtungen wichtig. 
Marquarpt (1948) konnte an réntgeninduzierten Viererringen nach- 
weisen, da8 dort bestimmte Endbindungen leichter gelést werden als 
andere. Es besteht kein Grund zu der Annahme, daB sich die hier 
untersuchten Ringe anders verhalten sollten. AuBerdem ist bekannt, 
daB in Translokationsfiguren in der Nahe der Stelle des Partnerwechsels 
die Chiasmenfrequenz herabgesetzt ist. Fiir das Verhalten der Vierer- 
ringe ist also die einfachste Deutung diese, daB es 2 bestimmte 
Chromosomenarme sind, die durch besonders niedrige Chiasmenbildung 
auffallen, und zwar diejenigen, in denen der Translokationspunkt liegt 
und der Partnerwechsel stattfindet. Fiir die Bivalente lieB sich an einer 
Form mit einem Bivalent und einem Zwélferring nachweisen, daB das 
dort vorhandene Bivalent nicht die Bevorzugung der Konfiguration 
K1-+1 zeigt (Harte 1954). Der besonders haufige Zerfall in 2 Uni- 
valente ist also nicht eine Eigenschaft aller Bivalente, und es muB 
angenommen werden, daB es sich um ein ganz bestimmtes Chromosomen- 
paar handelt. 

‘Fir dieses Bivalent, das im Vergleich mit den anderen die geringste 
Chiasmenbildung zeigt, l4Bt sich mit einiger Wahrscheinlichkeit be- 
stimmen, um welches es sich handelt. Allen untersuchten Bastarden 
ist das Chromosom 11 - 12 gemeinsam, wahrend die iibrigen 4 Bivalente 
je nach der vorliegenden Translokation verschieden sind. Wirde es 
sich um ein anderes handeln, dann miBten die Bivalente der einzelnen 
Bastarde sich verschieden verhalten, was aber eindeutig nicht der Fall ist. 
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Aus der Reihenfolge, die oben aus den empirischen Daten abgeleitet 
wurde, ergibt sich weiter, daB die Chiasmenbildung an 2 in der 
Paarungsfigur einander gegeniiberliegenden Stellen des Ringes am ge- 
ringsten ist, dann folgt 1 Bivalent, dann die restlichen Ringbindungen 
und als Stellen der gréBten Chiasmenwahrscheinlichkeit und entspre- 
chend der geringsten Wahrscheinlichkeit eines vélligen Fehlens der 
Chiasmen in einem Chromosomenarm die iibrigen Bivalente. Bei einigen 
Bastarden sind die 2 letzten Ringbindungen und das 1. Bivalent etwa 
gleichwertig. Bei einer Verminderung der Chiasmenzahl reagieren die 
Stellen, die bereits die geringste Chiasmenwahrscheinlichkeit besitzen, 
am schnellsten und stairksten. Bei Vicia faba werden in aéhnlicher Weise 
die M- und m-Chromosomen nicht gleichmaBig von einer Verainderung 
an Chiasmen betroffen, sondern eine Gruppe reagiert schneller auf eine 
Herabsetzung der Gesamtzahl der Chiasmen als die andere (Mar- 
QuARDT 1951). Unter der Voraussetzung, daB die Wahrscheinlichkeit 
fiir das Auftreten von Chiasmen in gleich langen Chromosomenteilen 
die gleiche ist, ergibt sich, daB die Chromosomenarme, die sich durch 
verschiedene Chiasmenhaufigkeit auszeichnen, auch eine verschiedene 
Lange besitzen miissen. In Versuchen an anderen Objekten wurde 
jedoch nachgewiesen, daB die Chiasmenbildung nicht in allen Teilen 
der Chromosomen proportional der Lange ist, und sich einzelne Teile 
durch gr6éBere, andere durch geringere Chiasmenhaufigkeit kennzeichnen 
lassen. LEvAN (1944) fand an Dipcadi, daB dort gerade die kurzen 
Chromosomenarme eine besonders hohe Chiasmenfrequenz aufweisen. 
Es kann also nicht von dem leichteren Bindungsausfall auf eine ge- 
ringere Linge geschlossen werden. Die beobachtete Erscheinung muB 
auch zustande kommen, wenn bei gleicher Lange die durchschnittliche 
Chiasmenwahrscheinlichkeit je Langeneinheit bei den einzelnen Chro- 
mosomen verschieden ist. Die Differenzen in der Endbindungshaufig- 
keit der einzelnen Chromosomenarme beweisen also nur eine unter- 
schiedliche Chiasmenwahrscheinlichkeit, lassen aber keinen Riickschlu8B 
auf die relative Linge der zur Chiasmenbildung befahigten euchromati- 
schen Teile_zu, da die Ursache fiir die verschiedene Haufigkeit der 
Endchiasmen auch in anderen Erscheinungen liegen kann. 

Als nachste Ursache ist die Interferenz in Betracht zu ziehen. Durch 
viele Untersuchungen ist nachgewiesen, daB eine Beeinflussung benach- 
barter Chromosomenteile die Regel ist (unter anderen Lupwie 1938), 
und zwar in der Form einer Verhinderung der Chiasmenbildung in 
bestimmter Entfernung von einem angelegten Chiasma. Wenn auf den 
einzelnen Chromosomenarmen bei gleicher zytologischer Linge diese 
Interferenzstrecke verschieden gro8 ist, wird im Endergebnis eine unter- 
schiedliche Haufigkeit der Chiasmen resultieren. Diese hat jedoch 
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keinen EinfluB auf die Haufigkeit der Endchiasmen, da fiir das Wirk- 
samwerden der Interferenz zunichst ein Chiasma angelegt sein muB. 
dieses aber dann als Endchiasma sichtbar wird. Unterschiede der 
Interferenz innerhalb der Chromosomenarme kommen also als Ursache 
fiir die verschiedene Haufigkeit der Endchiasmen in einzelnen Chromo- 
somen nieht in Betracht. Zu denken ist aber an eine Interferenz iiber 
das Zentromer in der Weise, daB die Chiasmenhaufigkeit in einem 
Chromosomenarm diejenige in einem anderen Arm beeinfluBt. Eine 
solche Abhangigkeit wurde von verschiedenen Autoren gefunden, meist 
in der Weise, daB die Chiasmenbildung in einem Arm eine solche im 
anderen Arm verhindert oder herabsetzt. 

Bisher wurde bei Tieren und Pflanzen in den meisten Fallen eine 
positive Interferenz (CALLAN 1949, MonTALENTI 1946, 1947a, b, Mon- 
TALENTI und VITAGLIANO 1946, OxsaLA 1943, PAtTavu 1941, Vira- 
GLIANO 1947), daneben auch negative Interferenz (Kixkawa 1935, 
NEwcoMBE 1941) iiber das Zentromer nachgewiesen, aber es ist kein 
Fall bekannt, bei dem beide Vorgange in einer Zelle an verschiedenen 
Chromosomen gleichzeitig auftreten kénnen. Wenn aber Interferenz 
iiber das Zentromer in Betracht gezogen wird, miiBte diese im Ring 
positiv, in den Bivalenten negativ sein. Es kommt hinzu, daB bei 
allen bisher untersuchten Objekten die Interferenz iiber das Zentromer 
nur bei kurzen Chromosomen oder auf einer ziemlich kurzen Strecke 
festgestellt wurde (Boost 1939, NewcomsBe 1941), wahrend sie hier 
bei Oenothera, um sich in der beobachteten Weise in der Korrelation 
der Endchiasmenhiufigkeit auszuprigen, das ganze Chromosom er- 
fassen, auBerdem noch iiber das sehr groBe heterochromatische Mittel- 
stiick hinweg und im Ring auch iiber die Stelle des Partnerwechsels hin 
wirken miBte. Dagegen sprechen die Beobachtungen von CALLAN (1949) 
an abweichenden Zellen von Forficula, wo in den durch eine reziproke 
Translokation entstandenen Viererkonfigurationen die Interferenz zwi- 
schen benachbarten Chromosomenarmen vollig aufgehoben ist, sowie 
auch die Befunde an Tetraploiden, bei denen durch den Partnerwechsel 
in den Quadrivalenten eine Unabhangigkeit der einzelnen Arme der 
Paarungsfigur bei der Chiasmenbildung nachgewiesen wurde (CALLAN 
1949, OxsaLa 1952). Eine Interferenz im Ring ist also auf Grund 
der bisherigen Kenntnisse zwar nicht mit Sicherheit auszuschlieBen, 
macht aber eine solche Anzahl von aéuBerst unwahrscheinlichen Hilfs- 
annahmen notwendig, da8 sie nicht als befriedigende Erklarung fir 
die Befunde angesehen werden kann. Es muB also auch aus diesem 
Grunde angenommen werden, da8 die Wahrscheinlichkeit fiir das Auf- 
treten von Chiasmen innerhalb einer Zelle nicht fiir alle Chromosomen- 
teile gleich ist, d.h. da8 der beobachtete erhdhte Bindungsausfall an 
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ganz bestimmten, hierfiir durch ihre charakteristische Chiasmenwahr- 
scheinlichkeit vorbestimmten Chromosomenenden eintritt. 

Als letzter Faktor, der die Bildung der Chiasmen beeinfluBt, ist 
noch die interchromosomale Interferenz zu nennen. Das Vorliegen 
einer deutlichen, positiven Korrelation zwischen den Endbindungswerten 
der unterscheidbaren Chromosomengruppen, Vierrerringe und Bivalente, 
konnte bei 2 Komplexkombinationen sicher nachgewiesen werden, wah- 
rend sie bei den anderen angedeutet ist. In mindestens 2 der unter- . 
suchten Fille sind die Chromosomen einer Zelle in bezug auf die Chias- 
menbildung nicht unabhangig voneinander. Der Ausfall einer End- 
bindung kann in einer bestimmten Zelle Ausdruck einer Zufallsverteilung 
der Chiasmen sein, bei der 1 Chromosomenarm leer ausgegangen ist. 
Fiir die Gesamtheit der Zellen, die im Ring oder in den Bivalenten 
einen Bindungsausfall aufweisen, bedeutet dies aber eine tatsachlich 
herabgesetzte Chiasmenzahl, die beide Chromosomengruppen betrifft. 
Aus dieser Feststellung léBt sich ableiten, da8 die Gesamtzahl der 
Chiasmen fiir die Zelle von der Summe der auf sie einwirkenden Ein- 
fliisse bestimmt wird (HaRTE 1953), aber innerhalb der Zelle nach den 
oben abgeleiteten GesetzmaBigkeiten auf die Chromosomen verteilt 
wird, wobei diese zwar nicht gleichmaBig reagieren, aber doch so weit 
gleichartig betroffen werden, daB innerhalb der Zelle keine uneinge- 
schrankte Zufallsverteilung der Chiasmen vorliegt, sondern eine deut- 
liche positive Korrelation zwischen den Chiasmenzahlen verschiedener 
Chromosomengruppen feststellbar ist, und daher, in anderer Ausdrucks- 
weise, eine negative interchromosomale Interferenz vorliegt. Dies steht 
im Gegensatz zu anderen Objekten, bei denen bisher nur eine positive 
Interferenz zwischen den Chromosomen einer Zelle nachgewiesen (unter 
anderen MaTHEerR und Lamm 1935, MaTHer 1936) oder eine véollige 
Unabhingigkeit gefunden wurde, wie von CALLAN und MONTALENTI 
(1947) an Stechmiicken und bei den A- und B-Chromosomen von Mais 
(DARLINGTON und Upcott 1941). Ob in der Starke dieser interchromo- 
somalen Interferenz zwischen den 5 Bastarden ein Unterschied besteht, 
kann aus dem Material nicht mit Sicherheit abgeleitet werden. 


b) Unterschiede zwischen den verschiedenen Komplexkombinationen. 

Auf Grund dieser Befunde lassen sich jetzt die Unterschiede zwischen 
den Komplexkombinationen naher umschreiben. Unter den 5 unter- 
suchten Bastarden sind keine 2, die sich in allen Punkten der Chias- 
menverteilung, iiber die sich eine Aussage machen laéBt, genau gleich 
verhalten. Die iiberall erkennbare allgemeine Tendenz ist diese, daB 
im Ring 2 einander gegeniiberliegende Bindungen besonders leicht 
ausfallen, wodurch ein erhéhter Bindungsausfall im Ring entsteht. 
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Unter den Bivalenten ist es besonders ein Paar, dessen Endbindungen 
weniger konstant sind. Dariiber hinaus bestehen aber keine Gemein- 
samkeiten mehr. Das Ausma8 der Benachteiligung des Viererringes 
bei der Chiasmenbildung und dessen Veranderungen bei fortschreitendem 
Bindungsausfall sind fiir alle verschieden. 


Bei den Bastarden, deren Ringe verschiedene Chromosomenenden ‘ 


umfassen, war dieses Ergebnis zu erwarten. Auffallend wird es jedoch, 
wenn es sich, wie hier, um 3 Formen mit Viererringen handelt, die der 
Endenbezifferung nach sowohl fiir den Ring wie fiir die Bivalente die 
gleiche Konfiguration besitzen und daher eigentlich gleichartige Ergeb- 
nisse zeigen sollten. Die Bastarde “Hookeri- "Johannsen, *francis- 
cana -"Hookeri und excellens-*Hookeri enthalten alle im Ring die 
Chromosomenenden 7 - 8 - 9-10 in der gleichen Anordnung, aber trotz- 
dem sind unter ihnen gerade die beiden Extreme zu finden, namlich 
die auBerordentlich groBe relative Haufigkeit des Bindungsausfalls im 
Viererring bei “franciscana -"Hookeri und das nur wenig von der Er- 
wartung abweichende Verhalten von excellens -"Hookeri. Allen 3 Ba- 
starden ist der Komplex “Hookeri gemeinsam. Die Ursachen fiir die 
Unterschiede kénnen daher nicht in diesem liegen. Verschiedenartig 
sind die Komplexe, die mit *Hookeri kombiniert sind, und die Plasmen, 
in denen diese Kombinationen enthalten sind, nimlich einmal von 
Oe. Hookeri fiir die Kombination mit "Johannsen, und von Oe. francis- 
cana und von Oe. chicaginensis fiir die beiden anderen. Die Arten Oe. 
Hookeri und Oe. franciscana sind sich sehr ahnlich, und in den bisher 
vorliegenden genetischen Untersuchungen wurden keine Anhaltspunkte 
fiir Differenzen zwischen den Plasmonen der beiden Arten gefunden. 


Dies schlieBt natiirlich nicht aus, daB doch Unterschiede vorhanden sind, . 


die sich im zytologischen Verhalten der Bastarde auswirken, macht 
aber eine solche Annahme unwahrscheinlich. Zwischen den Komplexen 
"Johannsen, *tranciscana und excellens, die bisher auf Grund der Enden- 
bezifferung als zytologisch gleich angesehen wurden, miissen daher, 
trotz der gleichen Chromosomenformeln, tiefgreifende Unterschiede be- 


stehen, die sich erst bei einer genauen Analyse der Chiasmenbildung in’ 


den Bastarden mit Oe. Hookeri aufzeigen lassen. 

Die Ursachen hierfiir kénnen verschiedener Art sein. Das Niachst- 
liegende ist die Annahme, daB die zur Ringbildung fiihrende Trans- 
lokation nicht in allen 3 Fallen die gleiche ist, obwohl die gleichen 
Enden daran beteiligt sind. Wenn bei den einzelnen Komplexen die 
translozierten Stiicke verschieden gro8 sind, ist das Laingenverhialtnis 
der Arme bei der Kreuzpaarung verschieden, und als Folge davon kann 
eine unterschiedliche Chiasmenhaufigkeit in den einzelnen Armen auf- 
treten, gleiche Haufigkeit der Chiasmen je Langeneinheit vorausgesetzt. 
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Die andere Moéglichkeit ist aber, daB zwar die gleiche Translokation 
vorliegt, aber durch die genetischen Differenzen zwischen den Kom- 
plexen oder kleinere, nicht mit der Translokation ursaichlich zusammen- 
hangende zytologische Veranderungen der Chromosomen eine veranderte 
Chiasmenhaufigkeit in bestimmten Chromosomenteilen zustande kommt. 

In diesem Zusammenhang scheint zunichst eine zytologische Be- 
sonderheit der hier untersuchten Ringe, die bereits erwahnt wurde, 
von Bedeutung. Bei "Hookeri -"Johannsen und "franciscana -*Hookeri 
wurden einige Anordnungen gefunden, die in Analogie zu den Befunden 
von MarquarpT (i948) als Folgen von Chiasmenbildung in den inter- 
stitiellen Segmenten der Paarungsfigur gedeutet wurden. Fiir Oe. ex- 
cellens -"Hookeri ist wegen der geringen Zellenzahl kein Vergleich még- 
lich. Die Differenz von einer Zelle dieser Art bei Oe. *franciscana - *Hoo- 
keri und 3 Zellen bei “Hookeri-"Johannsen ist bei dem gegebenen 
Umfang des Materials als zufallig anzusehen. Dies heiBt aber, daB in 
beiden Viererringen eine Chiasmenbildung zwischen dem Transloka- 
tionspunkt und der Insertionsstelle méglich ist, wenn auch nur in sehr 
geringer Haufigkeit vorkommend. Hieraus folgt, daB in beiden Fallen 
der Translokationspunkt, durch den sich die Chromosomen diesez 
Komplexe von “Hookeri unterscheiden, im Euchromatin liegt, so daB 
zwischen ihm und dem heterochromatischen Mittelstiick der Chromo- 
somen noch eine Chiasmenbildung méglich ist, wenn auch aus der 
Seltenheit, mit der dieses Ereignis eintritt, geschlossen werden kann, 
daB diese euchromatische Teil des interstitiellen Segments sehr klein 
sein muB. Aus dieser identischen Lage des Translokationspunktes laBt 
sich aber entnehmen, daB es sich bei den beiden Komplexen um dieselbe 
Translokation handelt. Die erste der genannten Moglichkeiten lat sich 
dadurch ausschlieBen. Die beteiligten Komplexe *franciscana und “Jo- 
hannsen und wohl auch ezcellens miissen sich in anderer Weise so weit 
unterscheiden, da8 sie zusammen mit *Hookeri in der Translokations- 
figur eine verschiedene Wahrscheinlichkeit der Chiasmenbildung ergeben. 
Grobe zytologische Verinderungen, wie Inversionen, lassen sich als 
Ursache hierfiir mit Sicherheit ausschlieBen, da keine Anhaltspunkte 
fiir Chromosomenbriicken und Fragmente gefunden wurden, die als 
Folge solcher Umbauten in der Meiosis auftreten miBten. Es kénnen 
nur kleinere Unterschiede im Chromosomenbau oder genetische Dif- 
ferenzen vorliegen. 


III. Verteilung der Chiasmen innerhalb der Zelle. 

Die hier vertretene Auffassung einer nicht zufalligen Verteilung der 
Chiasmen iiber die Chromosomen einer Zelle stimmt in den Grund- 
sitzen iiberein mit den Befunden am Mais von MaTHER (1939) und der 
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Deutung, die OwEN (1949) den Ergebnissen von CALLAN und MONTALENTI 
(1947) gibt. MaTruer nimmt eine Héchstzahl von Chiasmen fiir jede 
Zelle an, wahrend bei Oenothera eine nur geringen Zufallsschwankungen 
unterworfene Gesamtzahl, also sowohl eine obere wie eine untere Grenze, 
gefordert wird. Diese Gesamtzahl ist jedoch von Zelle zu Zelle nicht 
gleich, sondern unterliegt dem systematischen, also nicht zufalligen 
Einflu8 der verschiedenen Faktoren, die auf die Chiasmenbildung ein- 
wirken (HarTE 1953). Die Verteilung innerhalb der Zelle ergibt sowohl 
fir die Moskitos wie fiir Oenothera, daB zunachst ein bevorzugtes Chiasma 
gebildet wird, im Material von CaLLan und MonTALENT! in jedem Biva- 
lent, bei Oenothera auf die Chromosomenarme bezogen. Fiir Oenothera 
lieB sich die Analyse noch weiter durchfiihren und ergab die SchluB- 
folgerung, daB fiir dieses erste Chiasma nicht in allen Chromosomen- 
armen die gleiche Wahrscheinlichkeit besteht, sondern daB es in be- 
stimmten Teilen leichter als in anderen gebildet wird. 

Die Einfliisse, die auf die Chiasmenbildung einwirken, greifen also 
primar an der Zelle an. Diese ist die reagierende Einheit, fiir die die Zahl 
der méglichen Chiasmen bestimmt wird. Erst bei der Verteilung inner- 
halb der Zelle machen sich die individuellen Eigenschaften der einzelnen 
Chromosomen bemerkbar in der Weise, daB die méglichen Chiasmen 
in bestimmter Rangordnung auf die Chromosomenarme verteilt werden. 
Bei einigen Objekten besteht hierbei eine weitgehende Gleichwertigkeit 
und infolgedessen eine ausgeprigte Konkurrenz (competition) zwischen 
den Chromosomen (Mais), bei anderen sind die Unterschiede so groB, 
daB diese in erster Linie bestimmend wirken, und die Konkurrenz- 
erscheinungen demgegeniiber in den Hintergrund treten (Oenothera). 
Die Folge ist im ersten Fall eine positive, im zweiten eine negative 
interchromosomale Interferenz. Bei genauerer Betrachtung sind manche 
Faille, die bisher als intrachromosomale Interferenz gedeutet wurden, 
in gleicher Weise auszulegen. Vor allem dort, wo in kleinen Chromosomen 
vorzugsweise nur ein Chiasma gebildet wird, und Chromosomen mit 
2 Chiasmen seltener auftreten, muB nicht unbedingt eine positive In- 
terferenz iiber das Zentromer vorliegen. Wenn hier bei einer relativ 
geringen Gesamtchiasmenzahl diese gleichmaBig auf alle Chromosomen 
verteilt wird, mu8 sich das gleiche Bild ergeben. 

Diese Zusammenfassung ergibt ein Bild iiber die Krafte, die inner- 
halb der Zelie fiir die Verteilung der Chiasmen auf die Chromosomen 
verantwortlich sind. Die einzelnen Chromosomenarme besitzen eine fiir 
sie charakteristische Wertigkeit, mit der sie an der fiir die Zelle még- 
lichen Chiasmenzah] beteiligt sind. Dieser Anteil kann durch mecha- 
nische Einflisse, z.B. den Partnerwechsel bei reziproken Transloka- 
tionen, stark herabgesetzt werden, wie die geringe Chiasmenhiaufigkeit 
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in den Viererringchromosomen beweist, von denen beide Anteile, wenn 
sie homozygot vorhanden sind, gerade zu den Bivalenten mit besonders 
groBer Endbindungszahl gehéren. Diese Wertigkeit hangt nicht nur 
von den gréberen Strukturdifferenzen der Chromosomen ab, sondern 
wird durch kleinere zytologische Unterschiede der Chromosomen be- 
einfluBt und hangt wahrscheinlich noch weitgehend von der geneti- 
schen Struktur der Pflanze ab. Es 14B8t sich nicht ausschlieBen, daB 
hierbei auch Gene, die nicht auf einem bestimmten Chromosom liegen, 
doch dessen Chiasmenbildung beeinflussen, wie auf Grund der Unter- 
schiede zwischen den in der Endenanordnung gleichartigen Bastarden 
zu vermuten ist. Wenn durch auBere Bedingungen, die im 1. Teil ana- 
lysiert wurden (HaRTE 1953) die Gesamtzahl der méglichen Chiasmen 
verandert wird, verandert sich auch die relative Wertigkeit der einzel- 
nen Teile derart, daB die schwachsten Teile am starksten betroffen 
werden. Innerhalb der Zelle spielt der Zufall gegeniiber diesen Kraften 
nur eine untergeordnete Rolle und bestimmt im wesentlichen die Ver- 
teilung zwischen gleichwertigen Chromosomenteilen. Die verschiedene 
Chiasmenhaufigkeit 148t dabei keinen RiickschluB auf verschiedene 
Lange der Chromosomenarme zu. 

Diese Analyse der Verteilung der Endbindungen auf die unterscheid- 
baren Chromosomengruppen von Oenotherabastarden zeigt, daB hier 
auch ohne die Méglichkeit, die genauen Chiasmenzahlen im Diplotan 
zu bestimmen, doch weitgehende Aussagen iiber die Chiasmenbildung 
in einzelnen Chromosomenteilen gemacht werden kénnen, und daneben 
auch iiber einige Ursachen, die innerhalb der Zelle die Verteilung der 
Chiasmen bestimmen, AufschluB erhalten werden konnte. 


IV. Zusammenhinge zwischen Chiasmenbildung und crossing-over. 

Die Chiasmen in der Meiosis werden heute allgemein als die zyto- 
logische Grundlage des genetischen crossing-over angesehen, und es 
liegen eine Reihe von Arbeiten vor, in denen- die Zusammenhiange 
zwischen der Veranderung der Chiasmenzahl und den Austauschvor- 
gingen unter dem EinfluB verschiedener Bedingungen gepriift wurde 
(OEHLKERS 1937, 1940, Ernst 1938, 1939, Harte 1942, 1952, Lav- 
RITZEN 1944). Dabei lieB sich in den meisten Fallen eine gute Parallele 
in der Verainderung der beiden GréBen finden, aber es wurden doch 
wiederholt Beobachtungen gemacht, die zunachst nicht in vollem Um- 
fang als Bestatigung der Theorie angesehen werden konnten. 

Auf Grund der Kenntnis der Variabilitat der Chiasmenzahl und der 
Verteilung in der Zelle ist es nun méglich, die zu erwartenden Zusammen- 
hange so zu formulieren, daB auch die scheinbaren Sonderfille einzu- 
ordnen sind. Wenn einzelne Pflanzen eines Versuchs anders reagieren 
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als die iibrigen, so ist die zytologische Parallele hierzu gefunden bei 
den Pflanzen, von denen sowohl Freiland- wie Versuchswerte fiir die 
Chiasmenhaufigkeit vorliegen (Harte 1953). Hiernach muB8B sogar 
erwartet werden, da8 zwar alle Pflanzen eine Veranderung des crossing- 
over unter Versuchsbedingungen zeigen, aber diese in verschiedener 
Richtung liegen und verschieden stark sein kann. In gleiche Richtung 
weisen die Versuche von LINNERT (1953). Wenn aus technischen Griinden 
das Material verschiedener Individuen zusammen verarbeitet werden 
mu6te, so kann unter Umstanden fiir das genetische Ergebnis das 
gleiche geschehen, wie beim Vergleich verschiedener Fixierungstage, 
naimlich da8 sich die Differenzen innerhalb der einzelnen Pflanzen aus- 
gleichen, und scheinbar keine Verainderung vorliegt. Bei Antirrhinum 
wurde mehrmals beobachtet, daB die Ausschlage im genetischen Ver- 
such nicht so stark waren, wie auf Grund der zytologischen Parallel- 
bestimmungen erwartet werden konnte. Einige entwicklungsgeschicht- 
liche Griinde hierfiir wurden bereits friiher angegeben (HaRTE 1952), 
daneben kann eine solche Reaktion durch die Variabilitét zwischen 
den Pflanzen zustande kommen, weil fiir zytologische und genetische 
Bestimmungen verschiedene Individuen verwendet werden miissen. 
Zum anderen ist nach der Zerlegung des zytologischen Materials von 
Ocenothera zu erwarten, daB sich einzelne Koppelungsgruppen sehr ver- 
schieden verhalten. Die Verminderung der Chiasmenhiufigkeit ist nicht 
gleich fiir alle Chromosomen, folglich kann auch nicht fiir alle Koppe- 
jungsgruppen eine gleichmaBige Verminderung der Austauschwerte er- 
wartet werden. 

Fir Oenothera ist zu erwarten, daB die Genstrecken, die in den trans- 
lozierten Enden der Viererringe gelegen sind, ein geringes crossing-over 
aufweisen, das sehr leicht auf Veranderungen anspricht, d.h. bereits 
unter ,,Normalbedingungen“ deutliche Schwankungen aufweist, wihrend 
die gleiche Strecke, wenn das Chromosom fiir die Translokation homo- 
zygot und als Bivalent vorliegt, einen héheren, ziemlich konstanten 
crossing-over-Wert zeigen miiBte, der erst bei stirkerer Herabsetzung 
der Chiasmenfrequenz eine Neigung zur Verminderung erkennen lassen 
diirfte. Au8erdem ist zu erwarten, daB die gleichen Gene in verschie- 
_ denen Komplexkombinationen keine identischen Ergebnisse zeigen. 

Ebenso miissen auch fiir andere Objekte die genetischen Einfliisse auf 
die Chiasmenbildung beachtet werden. Ob auch eine Erhéhung der 
Chiasmenfrequenz und damit des crossing-over fiir einzelne Chromosomen 
méglich ist, wenn unter den gleichen Bedingungen diese fiir alle anderen 
Chromosomen des Objektes erniedrigt werden, laBt sich auf Grund der 
bisherigen Befunde nicht sagen. Hierzu wire ein Objekt ndétig, bei 
dem nicht nur die Endbindungen, sondern auch die Chiasmen selbst 
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gezahlt werden kénnen. Die genannte Moglichkeit kann aber nicht 
ausgeschlossen werden. 

In den Fallen, in denen bisher eine Parallele zwischen der gene- 
tischen und der zytologischen Reaktion beobachtet wurde, ist zu ver- 
muten, da8 das zu der betreffenden Koppelungsgruppe gehérende Chro- 
mosom in seiner Reaktion dem Durchschnitt aller Chromosomen ent- 
spricht. Die Koppelungsgruppen, die nur eine relativ geringe Reaktion 
auf die Versuchsbedingungen zeigen, wahrend der an der Chiasmen- 
frequenz abzulesende Durchschnittswert der Chromosomen gréBere Aus- 
schlige aufwies, miissen zu Chromosomen gehéren, die sehr langsam 
reagieren und noch relativ viel Chiasmen bilden, wenn an anderen 
Stellen des Genoms bereits eine starke Verminderung eingetreten ist. 
Kine genaue Parallele zwischen Veranderungen der Chiasmenhaufig- 
keit und dem genetischen crossing-over ist daher nur dort zu erwarten, 
wo in der Teilungsphase, die fiir die Auszahlung geeignet ist, identi- 
fizierbare Chromosomen vorliegen, an denen noch alle Chiasmen in der 
urspriinglichen Lage zu erkennen sind, und von denen genau zu be- 
stimmen ist, welche Koppelungsgruppe sie tragen. Solange kein Objekt 
bekannt ist, das diese Bedingungen erfiillt, ist eine ins einzelne gehende 
Parallelisierung der zytologischen und genetischen Ergebnisse nicht zu 
erwarten. Die Fille, die nicht genau mit der vorgegebenen Hypothese 
einer strengen Parallelbewegung von Chiasmenbildung und crossing- 
over iibereinstimmen, kénnen aber auch nicht mehr als Gegenbeweise 
angefiihrt werden, da die Méglichkeit einer vom Durchschnitt abwei- 
chenden Reaktion einer Pflanze oder einer Koppelungsgruppe ge- 
geben ist. 

Zusammenfassung. 

1. Es wurde bei 5 Oenothera-Bastarden mit einem Viererring und 
5 Bivalenten die Verteilung der Endchiasmen auf die einzelnen Chro- 
mosomengruppen untersucht, wobei nach Ring- und Bivalentchromo- 
somen unterschieden wurde. 

2. Es zeigt sich eine deutliche Differenz in der Verteilung der End- 
bindungen auf Ring und Bivalentchromosomen in der Weise, daB die 
Ringchromosomen relativ weniger Endchiasmen aufweisen. 

3. Die relative Haiufigkeit des Bindungsausfalls im Ring und in den 
Bivalenten hangt ab von der Komplexkombination des Bastards und 
vom’ Bindungsausfall der untersuchten Zellgruppe. 

4. Die Bastarde unterscheiden sich nicht nur durch eine verschie- 
dene relative Haufigkeit der Endchiasmen im Ring, sondern auch durch 
den Grad der Veriinderung dieses Wertes bei steigendem Bindungs- 
ausfall. 
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5. Nicht alle Chromosomenarme besitzen die gleiche Wahrschein- 
lichkeit der Chiasmenbildung. Es lieB sich hierfiir eine Reihenfolge 
aufstellen. 

6. Das Vorliegen einer reziproken Translokation setzt die Chiasmen- 
bildung in 2 einander gegeniiberliegenden Armen der Paarungsfigur 
herab. 

7. Der Vergleich von 3 Bastarden mit der gleichen Endenanordnung 
zeigte, daB nicht nur der Chromosomenformel, sondern auch kleineren. 
hierdurch nicht erfaBten zytologischen Differenzen oder der genetischen 
Konstitution des Bastards eine Bedeutung fiir die Verteilung der Chias- 
men zukommt. 

8. Fir ein Bivalent mit deutlich verminderter Chiasmenbildung wurde 
die Chromosomenformel 11 - 12 bestimmt. 

9. Die Unterschiede zwischen den einzelnen Chromosomenarmen 
bestehen nicht nur in einer verschiedenen Grundwahrscheinlichkeit fiir 
die Chiasmenbildung unter ,normalen“ Bedingungen fiir die Zelle. 
sondern zeigen sich auch in dem verschiedenen AusmaB der Verminde- 
rung dieser Wahrscheinlichkeit unter Bedingungen, die allgemein die 
Chiasmenbildung herabsetzen. 

10. Die Chromosomenteile, die an sich bereits die geringere Chias- 
menwahrscheinlichkeit besitzen, reagieren zuerst und am starksten auf 
ihre Herabsetzung. 

11. Die verschiedene Endchiasmenhaufigkeit in den einzelnen Chro- 
mosomenarmen und die ihr zugrunde liegende Chiasmenwahrschein- 
lichkeit kénnen nicht auf eine unterschiedliche GréBe der Interferenz- 
strecke zuriickgehen, weil diese erst nach Anlage eines Chiasmas wirk- 
sam wird, die Endchiasmenhaufigkeit aber bereits durch das erste 
Chiasma bestimmt wird. 

12. Das Vorkommen einer intrachromosomalen Interferenz iiber 
das Zentromer konnte nicht ausgeschlossen werden, ist aber auBerst 
unwahrscheinlich. 

13. Aus dem Vorliegen einer deutlichen negativen interchromosoma- 
len Interferenz wurde geschlossen, daB innerhalb der Zelle keine Zufalls- 
verteilung der Chiasmen vorliegt. Die fiir die Zelle bestimmte Chiasmen- 
zahl wird unter Beriicksichtigung der genannten GesetzmaBigkeiten 
so auf die Chromosomen verteilt, daB von einer Erhéhung oder Erniedri- 
gung alle gleichzeitig betroffen werden. 

14. Bei allen Vorgiangen, die die Chiasmenbildung beeinflussen, ist 
nicht das Chromosom, sondern die Zelle als primar reagierende Einheit 


anzusehen. 
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